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PART I. 

The two new species of Osmundites described in this paper are based upon two- 
fossils from the Jurassic rocks near Gore, Otago district, New Zealand. The one was 
discovered by Mr Robert Dunlop, and the other by Mr Robert Gibb. Both specimens 
eventually came into the possession of Mr Dunlop, w T ho generously handed them over to 
the authors for investigation, with full permission to have them cut for microscopical 
examination, and to whom we take this opportunity of expressing our indebtedness. 

Osmundites Dunlopi, n.sp. 

(Plates I., II., and III., figs. 1-16.) 

The specimen is preserved in silica, and the plant appears to have suffered a certain 
amount of decay and attrition before it finally became embedded in the rock. The 
fossil was collected mi situ, and impressions of the leaves of Cladophebis denticulata , 
Brongt. sp., were also found in the same bed. The specimen measured 9 cm. across its 
widest, and 6 cm. across its narrowest part, and contained a portion of the stem about 
3 cm. long. The stem itself was to be seen in transverse section on both surfaces of the 
block ; but the greater part of the fossil consisted of a very large number of overlapping 
leaf-bases packed closely round the axis (PL I., fig. 1). The stem itself is about 17 mm. 
in diameter, and its external limit is indicated by the letter a in the figure. The outer 
region of the cortex is sclerotic, and stands out clearly even, in surface view. 

Fig. 2, PI. I, is a photograph of a transverse section, and it shows that, while the 
sclerotic tissues are fairly well preserved, the thin-walled tissues had decayed before 
fossilisation, leaving spaces now filled with finely granular matter in which the cellular- 
structure is only rarely indicated. In no case, however, do these spaces represent 
actual lacunae, and it may be safely assumed that in life they were occupied by thin- 
walled tissues analogous to those present in the corresponding regions in the other 
species of the order. 
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The wide central pith is represented by a space that is surrounded by an almost 
continuous ring of xylem about 5 mm. in diameter (fig. 2, xy.), which in the fossil has 
become accidentally fractured at several points. Neither the inner cortex (fig. 2, i.c.) 
nor the peripheral tissues of the stele have been preserved, but they have left a space 
traversed by several of the departing leaf- traces. The outer region of .the cortex 
(fig. 2, o.c.) was sclerotic, and at certain points, which appear as dark patches, it is still 
in sufficiently good condition to show that it consisted of narrow, thick-walled fibrous 
elements. The leaf-traces in this sclerotic region were surrounded by a sheath of 
parenchyma continuous with that of the inner cortex, but it has decayed away, and the 
leaf-traces appear to lie loosely in so many cavities in the sclerotic outer cortex. Some 
other smaller light-coloured spaces are also present in the outer cortex (fig. 2, /?.), which 
represent roots cut across in various directions as they pass outwards. 

The actual limit of the stem itself coincides with the periphery of the cortical 
sclerenchyma (fig. 2, a.), and this is surrounded by a thick coating of closely adpressed 
leaf-bases which may have been more or less concrescent in close proximity to the axis. 
In this region of the fossil, however, each leaf-base is distinguished by a special ring of 
dense sclerenchyma which is continuous below with the outer cortex of the stem. The 
space between the separate sclerotic rings is occupied by a large number of small sclerotic 
strands of irregular and varied form, scattered in a matrix of finely granular matter, to 
which attention will be presently directed. 

At first sight the sclerotic rings of the leaf-bases appear to increase in size gradually 
towards without, at the same time becoming tangentially flattened and variously 
twisted and contorted. If, however, the coating of leaf-traces be more closely scrutinised 
as a whole, four more or less distinctly concentric zones (fig. 2, sc. L.) can be made out 
in -which the sclerotic rings are especially ill-developed and small in size. These zones 
successively interrupt the regularity of the increase in size of the leaf-bases towards 
without, and no doubt they represent zones of scale-leaves with abortive laminae similar 
to those occurring in certain of the modern Osmundacese. 

Detailed Description of the Stem. 

/ The most important anatomical character of this species is the almost complete 
' absence of leaf-gaps in the xylem ring of the stem. The fact is that most of the leaf- 
traces, if not all, depart without in any way interrupting the continuity of the xylem 
ring, so that the “medullary rays” characteristic of the Osmundaceous stele in general 
are almost or completely absent. The xylem ring is irregularly and rather deeply 
indented along both its margins (PI. I., fig. 3), and before or during fossilisation it 
became crushed at some points and broken right across at others. Most of these 
breaks in the xylem ring are clearly due to accident, but it is just possible that some of 
them may have been occupied by thin-walled cells which decayed before fossilisation. 
Even if such medullary rays actually were present in the living plant, they must 
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have been extremely narrow and very rare. Figs. 3, PI. L, and 4 and 5, PL II., 
illustrate the manner in which most of the leaf-traces, if not all, left the stele ; and 
reference to the longitudinal sections (PI. II., figs. 6— S) will make it clear that no 
medullary ray is caused by the departure of the xylem of the leaf-trace, and that the 
continuity of the deeper portion of the xylem ring is undisturbed. The xylem strand of 
the leaf- trace, when immediately outside the stele, appears to have a median adaxial 
group of protoxylem, but it is very indistinct, and once the xylem of the leaf-trace has 
joined on to that of the stem it can no longer be recognised with certainty. It is not 
accompanied by parenchyma as in the living Osmundacew, and must have died out 
almost at once. 

The xylem ring consists of tracheides alone, without any admixture of parenchyma. 
It is on an average about six or seven elements thick, and the tracheides undergo a marked 
decrease in size towards without. As seen in transverse section (PL II., fig. 9), most 
of the traeheide walls have a curious speckled appearance, owing to the presence of 
certain small black masses in their substance : two or even three of these black marks 
may occur in the same wall. The same fact was noted by Penhallow in Osmundites 
skidegcitensis (1), and he points out that it is also to be observed in Osmunda and 
Todea. The examination of the living genera shows at once that these markings are- 
due to the presence of more than one vertical series of pits on the same wall of the 
traeheide. The solid unpitted parts of the wall between the several series of pits give 
rise to the marks seen in transverse section. In Todea barbara, Osmunda cinnamomea , 
etc., the small outer tracheides show typical scalariform markings, but in most of the 
larger ones the single series of pits on the vertical walls is replaced here and there by 
two or even three series (PI. II., figs. 10-1 1 ). In Osmundites Dunlopi the pits seem 
to have been more or less oval, and in one of the leaf-traces which was cut obliquely 
the general suggestion is of porose pitting (PI. II., fig. 12), but in the stem the tracheides 
are not sufficiently well preserved to make sure of the real nature of their marking. 
Unfortunately, the small fragment which was available for longitudinal sections was the 
worst preserved portion of the specimen, and the tracheides showed no markings whatever. 

There is no trace of cell-structure left in the pith or in the region of the stele just 
outside the xylem. In one of the sections, however, the stele is surrounded at a short 
distance from the xylem ring by a circle of small black marks and dots which un- 
doubtedly represents the endodermis, and consists of the remains of the more persistent 
parts of its walls. A similar endodermis also clearly outlines the leaf-traces as they 
pass through the destroyed inner cortex (PI. II., fig. 13). In this region the leaf-trace 
is elliptic or at most slightly reniform in section, and its xylem strand has the same form 
with somewhat enlarged ends. The outline of the leaf-trace remains the same even in 
the sclerotic outer cortex, but its xylem strand becomes rather more curved, and a. 
median adaxial group of protoxylem now becomes quite distinct. 
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The Base of the Petiole. 

Once the leaf-trace has passed into the petiole it increases rapidly in size and becomes 
much more curved, taking successively the form of a crescent, a semicircle (PL III., fig. 14), 
an arch, and finally of a horse-shoe with deeply incurved ends. The median protoxylem 
group becomes broader and more prominent as it passes out. Finally it divides into 
two, and then into several separate groups (PI. III., fig. 15), twenty or more being 
present in the outermost leaf-bases. The phloem is nowhere preserved, and only in a 
few of the outer leaf-bases are any indications to be found of the thin-walled cells that 
occupied the space between the leaf-trace and the sclerotic ring of the petiole (PI. III., 
fig. 14). A number of isolated strands of sclerenchyma occur in this tissue, scattered 
on all sides of the leaf- trace and also in its concavity (PI. VI., fig. 3). They are very 
irregular in size and form, but two of them are very much larger than the rest and are 
constant in position. They lie in the two bays formed by the incurved ends of the 
leaf-trace, and in immediate contact with it. These strands are increasingly conspicuous 
in the outer leaf-bases (PL I., fig. 2, scl.). 

In the actual living plant the sclerotic ring of each leaf-base was surrounded by 
thin-walled tissue, which was prolonged on either side of the petiole so as to form two 
stout and wide stipular wings. This tissue does not exist as such in the fossil, but 
is represented by the matrix that fills up the spaces between the sclerotic rings of the 
petioles. The stipules also contained a very large number of thick-walled fibrous 
elements, which were embedded in this parenchyma, and these still remain in situ. They 
occur for the most part as isolated fibres, but they are also grouped together to form so 
many strands of various shapes and sizes, which are scattered irregularly throughout the 
substance of the stipule (PL III., fig. 16). A general idea of the distribution of all this 
sclerenchyma may be obtained from PL VI., fig. 3, which is a diagrammatic 
reconstruction of a section of a leaf-base situated at some distance from the stem. 
Towards below the leaf-bases all appear to become concrescent by their parenchymatous 
stipules. The sclerotic strands of the stipules are already present even in this region, 
but those lying within the sclerotic ring of the petiole do not appear until further out. 

The smaller leaf-bases that are supposed to represent scale-leaves do not difler from 
the rest in structure, except that the xylem of the leaf-trace is very poorly developed. 
It would seem, indeed, that only a very few tracheides in immediate contact with the 
protoxylem elements ever become fully differentiated, the rest of the metaxylcm 
remaining permanently thin-walled. This actually proved to be the case in the scale- 
leaves of Osmunda. Claytonicma and 0 . cinnamomea. A full-sized leaf-trace is laid 
down by the meristem of the leaf-rudiment, but their protoxylem elements alone appear 
to be sufficient to meet the diminished water-supply needed by the abortive leaf through- 
out its life, and except at the very base of the scale the metaxylem elements remain 
permanently unthickened and unlignified. This metaxylem, therefore, provides an 
unusual and instructive example of an undoubted vestigial tissue. Further, it suggests 
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that the production of scale-leaves was initially due to certain adverse external conditions 
which so reduced the vegetative energy of the plant that certain of the leaf-rudiments 
were unable to attain their full development as foliage-leaves. That these abortive 
leaves have acquired protective and storage functions is a secondary and an incidental 
phenomenon. 


The Root. 

Numerous roots run in all directions through the cortex of the stem and through the 
coating of leaf-bases (r. in PI. I., fig. 2, and PI. III., figs. 15-16). They bore their way 
through the stipular wings of the leaf-bases, but are unable to perforate the sclerotic 
rings. They arise upon the leaf-traces after the latter have become free from the stele of 
the stem — one from each margin of the leaf-trace (PI. II., fig. 13, r.). No case was found 
in which the xylem of the root was directly inserted upon that of the stem. Their 
xylem strand was diarch in every case observed. The roots obtain a cortex of their own 
while passing through the outer cortex of the stem (r. in fig. 2, PI. I.). At first it 
consists of a thin-walled inner and a sclerotic outer zone, but in the peripheral region of 
the fossil it appears to be all thin-walled. 


Osmundites Gibbiana, n.sp. 

Plate III., figs. 17-19, and Plate IV., fig. 20. 

The single specimen of Osmundites Gibbiana that was found had the form of a 
small oval disc measuring 4 - 5 by 5 cm. in diameter and slightly under 2 cm. in thick- 
ness (PL III., fig. 17). It consisted of a portion of the stem of the plant surrounded by 
a thick coat of compacted leaf-bases. Before mineralisation took place, the softer tissues 
of the leaf-bases in the immediate neighbourhood of the stem had somewhat decayed, 
causing this part of the fossil to sink inwards and produce a shallow circular trough 
surrounding the stem, which projected from the centre of the fossil as shown in the 
figure. The specimen was found loose, but Mr Dunlop, who was present when it was 
discovered, assures us that there can be no doubt that it came from the same bed as 
Osmundites Dunlopi. The stem itself is about 1 *5—1 *7” cm. in diameter, and its external 
limit lies about the point marked a in fig. 18, PI. III. In close proximity to the stem 
the ensheathing leaf-bases are very tightly packed, but further out they become 
gradually larger and more distinct, the outermost of all being more or less triangular 
in section. The state of preservation is much the same as in Osmundites Dunlopi. 

As seen in section, the axis of the stem is occupied by a fairly wide space represent- 
ing the pith, which is surrounded by a ring of xylem still well preserved. The inner 
cortex and the peripheral tissues of the stele were greatly decayed before fossilisation, 
but the fibrous sclerotic elements of the broad outer cortex ( o.c ., fig. 18, PI. III.) were 
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still in good condition. Numerous leaf-traces are seen traversing tlie cortex, and in tlie 
outer sclerotic region they are surrounded by rliomboidal areas formerly occupied by thin- 
walled tissue. Beyond the limit of the stem itself, each leaf-base is represented by its 
own sclerotic ring, and, as already described in Osmundites Dunlopi, the space between 
the rings was occupied in the living plant by the tissues of the more or less concrescent 
stipular wings of the leaf-bases. As represented by their sclerotic rings, the leal-bases 
gradually increase in size towards without, with the exception of two more or less 
distinct concentric zones of especially small and ill-developed rings apparently belonging 
to scale-leaves (sc. L. in fig. 18, PI. III.). 


Detailed Description of the Stem. 

The xylem ring is irregularly oval in outline, possibly owing to compression. It is 
2 ‘5 by 4 - 5 mm. in diameter, and consists of about twenty distinctly separate strands. 
The strands vary much in form and size (PI. III., fig. 19), and were separated from each 
other by tracts of thin- walled tissue corresponding to the “ medullary rays ” of the 
modern Osmundciceee. In the fossil, however, this tissue has entirely disappeared. 
The different forms assumed by the xylem strands are dependent upon their relation to 
the departing leaf-traces and upon their proximity to the points at which they fuse with 
each other. The effect of these relations upon the form of the strands will be easiest 
understood by reference to PI. VI., fig. 1, which is a diagrammatic plan of the xylem 
system of Osmunda regalis. 

It is perfectly clear that the xylem system of the fossil constitutes a precisely 
similar network, the gaps in which are caused by the departure of xylem to the leaf- 
traces and give rise to the so-called medullary rays. Referring to the diagram, it is 
seen that when the leaf- trace xylem enters the stele of the stem its ends join on to the 
backs of two adjacent strands of the xylem ring. A single strand is thus produced, 
which, seen in section, is shaped like an arch. The concavity of the arch is at first 
continuous with the pith, and the protoxylem strand of the leaf-trace is continued down- 
wards in the median region of its inner surface (PL III., fig. 19, xy. 1 ). If this strand is 
followed clown the stem, the two sides of the arch gradually approach each other until 
they meet and fuse by their inner ends. A small island of parenchyma is thus enclosed 
within the concavity of the arch surrounding the protoxylem, which may now be re- 
garded as mesarch. As it passes downward, the island of parenchyma gradually becomes 
smaller until it disappears altogether. The xylem strand is now solid, with a mesarch 
protoxylem (PI. III., fig. 19, xy. 2 ), which, however, below this point rapidly becomes 
unrecognisable. Concurrently with these changes an indentation appears on the outside 
of the xylem strand, which progresses inwards until the strand is divided into two. 
Subsequently the entrance of other leaf-traces joins up these strands with those lying 
next to them in the xylem ring (PI. III., fig. 19, It,. 1 ), and the same series of changes are 
again repeated. 
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The xylem itself is not so well preserved as in Osnvwndites Dunlopi , but on the 
broader walls of the traeheides dark marks are to be seen which indicate the presence 
of more than one vertical series of pits. In this species the traeheides are about 
the same size on the outside of the xvlem ring as they are on the inside. There is 
no parenchyma among the traeheides of the xylem, apart from that surrounding the 
protoxylem elements. 

Although the peripheral tissues of the stele are very much disorganised, distinct 
indications of the larger sieve-tubes are still to be made out on the outside of the xylem 
ring (PI. III., fig. 19, S.T.). They occur as wedge-like groups projecting shortly into 
the medullary rays, and they also form a row on the outside of most of the xylem 
strands. The outer limit of the stele is clearly defined by the remains of an indubitable 
endodermis (PL III., fig. 19, en.), but the structure of the medullary tissue on the 
inside of the xylem ring is no longer recognisable. 

In the inner cortex, just outside the stele, the leaf-traces are elliptic or slightly 
reniform in section, and their xylem strands are of the same form, with a single median 
adaxial protoxylem (PI. ill., fig. 11 , l.t. 2 ) The leaf- trace as a whole is clearly delimited 
by the remains of an endodermis, and there are indications of a row of sieve-tubes on 
the abaxial side of the xylem. The leaf-trace itself retains the same form until it has 
passed through the sclerotic outer cortex of the stem, but its xylem strand becomes 
more distinctly curved. 


Structure of the Leaf-base. 

Passing out towards the periphery of the fossil, the leaf-trace undergoes the same 
series of changes as in Osmunclites Dunlopi, until in the outermost leaf-bases it has the 
form of a horse-shoe with deeply inrolled ends. The xylem strand is thin, and so badly 
preserved that the protoxylem groups are not to be distinguished (PI. IV., fig. 20, It. xy.). 
It is usually surrounded by a sheath of crushed elements in which no distinct tissues 
can be recognised. The thin-walled elements lying between the leaf-trace and the 
sclerotic ring of the petiole have left no remains ; but several small strands of sclerenchyma 
are present which are still preserved. They occur on all sides of the leaf- trace and also 
in its concavity, but the two especially conspicuous strands lying in the bays formed 
by the incurved ends of the leaf-trace in Osmundites Dunlopi are wanting in this species. 
The leaf-base possessed the same stipular wings as in 0. Dunlopi, but they are not so 
thick, and the sclerotic strands they contain are not irregularly scattered, but are 
arranged in a single series in each wing of the stipule (PI. IV., fig. 20, sc. st.). This is 
best seen in PL VI., fig. 4, which is a diagrammatic restoration of one of the outer 
leaf-bases. The largest of these strands is nearest the sclerotic ring of the petiole, to 
which it is often more or less attached, and they gradually decrease in size towards the 
thin edge of the stipule. The larger strands are distinctly oblong in form, with the 
long axis at right angles to the surface. The stipular wings were probably more or less 
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concrescent in close proximity to the stem, as in the modem Osmundacew. As m 
dues Dunlopi, the xvlem strands of the small leaf-bases supposed to belong to scale-leaves 
were very badly preserved, and it seems probable that those elements only of the meta- 
xvlem which were in immediate contact with the protoxylem groups were ever fully 
differentiated (PL IV., fig. 20, Sc.L.). 


The Boots. 

The root steles in this species are very small and delicate, with a diarch xylem 
strand of very few elements. They arise from the margins of the leaf-traces as they 
pass through the inner cortex of the stem ; apparently not in pairs, but one from each 
leaf-trace. The root does not obtain a cortex of its own in its passage through the stem, 
and those that occur in the coating of leaf-bases are so badly preserved that nothing 
can be made out in them except that they seem to have had no cortical sclerenchyma 

at all. 

Affinities. 

The two fossil stems just described agree so exactly in all essential characters with 
the stems of the modern Osmundacem that we have no hesitation in including them in 
this order. Again, they differ from each other so much in detail, they undoubtedly 
represent two distinct species. On the other hand, it is a very difficult matter to decide 
whether they belong to the same genus or not, and, in any case, whether they may be 
identified either with the modern genus Osmunda or with Todea. In the first place, a 
careful examination of the stocks of the living representatives of the order only pro- 
vided a single morphological criterion whereby any given Osmundaceous stock may be 
definitely assigned to one or the other of the two genera. This distinction is the 
presence of a transverse commissure formed by the fusion of the upper part of the 
stipular wings across the adaxial side of the petiole in the Todeas (T. barbara, 1. 
superba, T. hymenophylloides, and T. Frazeri), which appears to be entirely absent m 
the Osmundas (0. regalis, 0. Javanica, 0. cinnamomea, 0. Claytonicina). Unfortun- 
ately, this does not help us at all with the fossils, because the preservation is not good 
enough to determine whether a transverse commissure was present or not in either 
of them. 

The only thing to be done, therefore, is to obtain some convenient and reliable 
anatomical characters which will serve to distinguish between the several living species 
of the whole order, considered separately and without respect to the genera to which 
they belong, and then to apply these to the fossils. Such distinctive characters proved, 
however, to be very difficult to discover ; in fact, we have been reduced to the selection 
of the sclerenchyma in the base of the petiole. The arrangement of the sclerotic tissues 
in most Ferns is admittedly a variable and insecure feature for such a purpose, but it 
was found that in the Osmundacem the various sclerotic strands that occur in the base 



THE FOSSIL OSMUNDA CEiE. 


767 


of the fully developed petiole are distributed in a manner characteristic of, and practi- 
cally constant in, each species examined. At the same time, it varies sufficiently from 
one species to another to render it suitable for the purpose of comparison. The diagrams 
given in the figs. 6-12, PI. VI., indicate the arrangement of the sclerenehyma as 
seen in a section taken about half-way up the stipular region of the petiole in the 
various living species examined. On comparing them with the fossils, it is seen at once 
that the leaf-base of Osmundites Dunlopi (fig. 3, PL VI.) comes very near that of 
Todea barbara (fig. 7, PI. VI.) ; while Osmundites Gihbiana (fig. 4, PL VI.) (although 
in some respects unique) approaches nearest to Osmunda regalis and 0. Javcmica 
(PL VI., figs. 6 and 8.). 

While referring to these diagrams, it should also be mentioned that the two 
American species, Osmunda cinnamomea (PL VI., fig. 11) and 0. Claytoniana (Pl. VII. , 
fig. 12) distinguish themselves from all the rest by the fact that their sclerotic ring is 
not homogeneous, but masses of specially dense and thick-walled elements occur at 
certain well-defined points in it. 

In the stem itself the most important anatomical character that shows any consider- 
able variation in the living species (apart from Osmunda cinnamomea ) is the extent of 
the interruption in the continuity of the xylem ring caused by the departure of the 
leaf-traces. Osmunda regalis may be taken to represent one extreme of this variation, 
in which the xylem ring is broken up into so many distinctly separate strands which 
are quite free from one another, at any rate over part of their course (Pl. VI., fig. 1). 
The other extreme is represented by Todea barbara and T. superha, in which the 
strands are fused with each other and with the xylem of the leaf-traces, so as to form 
continuous bands often of considerable extent (PL VI., fig. 2). As regards the two- 
fossil species, Osmundites Dunlopi, with a practically continuous xylem ring, clearly 
points in the direction of Todea barbara, while Osmundites Gihbiana points in the 
direction of Osmunda regalis. So far as our own data permit us to judge, it appears 
that among the living Osmundacese, Todea barbara shows most resemblance to- 
Osmundites Dunlopi, and Osmunda regalis to Osmund, ites Gihbiana. Nevertheless, 
it does not follow that the two fossils actually belong to these two genera, and, until, 
their spore-bearing leaves are also known, it is advisable that both should remain in 
the comprehensive fossil genus Osmundites. The question now to be considered is 
whether our fossils are identical with any of the three other, previously described 
species of the genus. The first of these was found in the year 1847 by Pettko (2) in 
Tertiary quartz in Hungary, and was described by him in 1850 under the name of 
Tubicaulis. It was again briefly described by Unger (3) in 1854, who correctly named 
it Osmundites schemnicensis. In 1870, Osmundites Dowkeri was obtained by Car- 
rot hers (4) from the Lower Eocene of Herne Bay, and in 1902 Penhallow (5) described 
Osmundites skidegatensis from the Lower Cretaceous in Canada. Seward and Ford (6) 
also refer to a section of an unnamed Osmundites preserved in the collection of the 
botanical department of the British Museum, and labelled “ New Zealand.” Through 
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the kindness of Dr Rendle, we have been able to examine this specimen, and we find 
that it is identical with Osmundites Dunlopi. The xylem ring of the stele is poorly 
preserved, and is much more crushed and broken up than in our specimen, many of the 
pieces being pushed out of alignment with the rest of the ring ; nevertheless, we are 
satisfied that most, if not all, the gaps that occur in it are really true fractures and not 
medullary rays. In all other respects it corresponds exactly with our specimen, 
especially in the distribution of the sclerenchyma in the stipules, which are here clearly 
delimited from each other by brown lines. Seven zones of scale-leaves are visible in 
the coating of leaf-bases, and, as in our specimen, their xylem strands are very poorly 
developed. Another fossil stem with structure preserved has been referred by Solms 
Laubach to Osmundites ( Fossil Botany, p. 172). It was found loose in the alluvium, 
of the lower course of the Lena, in Siberia, and has not yet been fully described. 

So far as our fossils are concerned, Osmundites skidegatensis may at once be 
removed from the comparison, for its structure is so unique and extraordinary that it 
will have to be dealt with apart and in some detail later on. Both Osmundites 
Dowkeri and 0. schemnicensis clearly belong to the type of xylem ring represented by 
Osmunda regalis and Osmundites Gibbiana, and therefore Osmundites Dunlopi stands 
alone, and is undoubtedly a distinct and a new species. 

Through the courtesy of Dr A. Smith Woodward, F.E.S., we have been able to 
examine a section of Carruthers’ specimen of Osmundites Dowkeri, and, as will be 
presently shown, so many points of difference are to be found between it and 0 . Gibbiana 
that they must clearly be held to represent two separate species. As regards Osmundites 
schemnicensis, the descriptions given by Pettko and Unger are not detailed enough for 
an accurate comparison ; but, so far as may be judged from their figures, it appears to 
be distinct from 0. Gibbiana, while it is very near to, possibly even identical with, 
0. Dowkeri. 

Osmundites Dowkeri, Carruthers. 

(Plate IV., fig. 21.) 

1870. Osmundites Dowkei% Carr., Quart. Jour. Geol. Soc. Land ., vol. xxvi. p. 349, pi. xxiv. figs. 1-3, and 
pi. xxv. figs. 1-4. 

A strong dissimilarity in general appearance is at once apparent between Osmundites 
Gibbiana and 0 . Dowkeri, if fig. 18, PI. IV., be compared with fig. 21, PI. IV., which 
is a photograph of a section of the latter. The numerous differences in detail which also 
exist will now be pointed out. Unfortunately, from our point of view, Carruthers’ 
specimen had been attacked by the mycelium of a fungus which had wrought so great 
destruction among the tissues, before fossilisation set in, that accurate interpretation of 
their original structure is rendered somewhat difficult. The delicate septate hyphre of 
the fungus are most beautifully preserved, and at certain points they seem to have 
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formed numbers of small, oval, dark-coloured spores. The stele of Osmundites Dowkeri 
in all essentials closely resembles that of 0. Gibbiana. There are about thirty separate 
strands in the xylem ring, and many of the tracheides have more than one vertical series 
of pits on their broader walls. The phloem is too badly preserved to show whether 
there was a porose layer or not. The pith is still intact and fairly well preserved (PI. IV., 
fig. 21, P.). It consisted of rather thick- walled parenchymatous cells with conspicuous 
coarse, irregular reticulate markings on their walls. The elements at the periphery of 
the pith are smaller and more sclerotic than the rest, and some of the central cells 
appear to be thin-walled, but this may be an accident of preservation. A marked 
feature of Osmundites Dowkeri is the strong curve taken up by the xylem of the leaf- 
trace almost immediately it has left the stele (PI. IV., fig. 21). In 0. Gibbiana the 
curve is only very slight until the leaf-trace has left the cortex of the stem. The 
coating of leaf-bases is well preserved in Osmundites Dowkeri ; even the parenchymatous 
tissues of the stipules are still present. Towards the periphery of the section the limits 
between the separate stipules are clearly marked out by brown lines, although in 
close proximity to the axis they are all concrescent. The diagram text fig. 5 represents 
a restoration of a section of the leaf-base of Osmundites Dowkeri, showing the distri- 
bution of the sclerenchyma, and it is altogether distinct from that of 0. Gibbiana 
(PI. VI., fig. 4). The stipule as a whole is much thicker in proportion to its length, and, 
in particular, the single series of oblong sclerotic strands in the wing of Osmundites 
Gibbiana are here replaced by a number of more or less rounded strands scattered 
irregularly and at different levels in the thickness of the stipule. In both species, 
isolated strands of sclerenchyma occur within the sclerotic ring, but the stout band 
of sclerenchyma that lies in contact with the concave surface of the leaf- trace in 
Osmundites Dowkeri was not to be found in 0 . Gibbiana. 

The Root. 

The roots arise one at a time, or possibly sometimes in pairs, at the angles of the 
leaf-gap, before the leaf-trace is yet free from the stele of the stem. The xylem strand 
is always diarch, and the root obtains a cortex of its own while passing through the 
outer cortex of the stem. The outer zone of this cortex is at first heavily sclerotic, but 
as the root passes outward it becomes all more or less thin-walled. The number of 
roots that occur among the leaf-bases is very large, and they differ considerably in size 
and structure. The smallest roots are exceedingly delicate, with a very small stele. 
The endodermis consists of some six to nine rather flattened cells, and these are sur- 
rounded by the same number of especially large cortical cells filled with some finely 
granular matter. There is no reason, however, to believe that these smaller roots belong 
to some other plant. They are very probably branches borne by the larger main roots ; 
indeed, one case of branching was actually observed. Moreover, excellent examples of 
branching roots within the coating of leaf-bases are provided by Osmunda Claytoniana 
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and 0, cinnamomea. In these plants the young roots that arise near the growing point 
of the stem are not able to bore their way straight out through the coating of leaf- 
bases. The older leaf-bases near the outside appear to be too tough for them to penetrate. 
So they eventually turn upwards and become flattened out between the closely packed 
leaf-bases. At the same time they branch copiously in a distichous manner. Many 
of these roots never reach the soil until the old leaf-bases lying outside them rot away. 
Some of them, however, may do so by growing on upwards until they have over-topped 
the coating of leaf-bases. 

Osmundites skidegatensis, Penhallow. 

Plate IV., figs. 22, 23, and Plate V., figs. 24-28. 

1902. Osmundites skidegatensis, P enhallow, Trans. Roy. Soe. Canada, ser. 2, vol. viii. p. 3, pis. i.-iv., 
figs. 1-8. 

1902. Osmundites skidegatensis, Penhallow, ibid. p. 32, pis. vii.-xi. 

Our attention was first drawn to the remarkable structure of this plant by the inspec- 
tion of the admirable photographs given by Professor Penhallow in his original descrip- 
tion of the species, and on communicating with him he at once most generously presented 
us with a transverse section of his fossil. A photograph of this section is shown on 
PI. IV, fig. 22. The section includes but little more of the stem than the stele itself, and 
since this alone measures as much as 2‘4 cm. in diameter, it follows that the whole 
stock, with its coating of leaf-bases, must have been very much larger than that of any 
known member of the Osmundacess. The structure of this plant has such an important 
bearing upon the discussion of the vascular morphology of the order that it is necessary, 
even at the risk of some repetition, to deal with it here in full detail, in order that a 
proper appreciation of its relation to the other species may be attained. 

Structure of the Stem. 

The xylem ring of the stele contains about fifty very distinctly separate strands, and, 
so far as the relation of these strands to one another and to the entering leaf-traces is 
concerned, it clearly belongs to the type represented by Osmunda regcdis. The xylem 
ring surrounds a very wide pith (PI. IV., figs. 22 and 23, P.), which consists partly of 
thin-walled and partly of thick-walled sclerotic cells. The latter occur in scattered 
groups of various forms and sizes. The most startling point in its anatomy, however, 
is the fact that the departure of each leaf-trace interrupts the continuity of the whole 
vascular ring. Not only is there a gap left in the xylem ring, but also in the phloem, 
and through this gap the tissue of the pith becomes perfectly continuous with that of 
the cortex in the axil of the leaf-trace (PL IV., fig. 22, b., fig. 23, lg., and PI. V., fig. 25). 
But this is not all, for the inner margin of the xylem is surrounded by a ring of in- 
ternal phloem (PI. IV., fig. 23, int. pk, and PL V., figs. 24, and 27, int. pk), and at the 
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departure of each leaf-trace this internal phloem becomes continuous with the external 
phloem along both sides of the leaf-gap (PL V., figs. 24, 25, and 26, l.g. ph.). The 
external phloem presents the same peculiarities as that in the modern Qsmundacese. 
The sieve-tubes of the metaphloem are plentiful and large, and they are separated from 
the tracheides of the xylem by a broad stratum of parenchyma four to five cells thick 
(PL V., figs. 25 and 26, par.). There is no true protophloem, but the metaphloem is 
immediately followed towards without by eight to ten layers of cells strongly elongated 
in a tangential direction (Pl. V., figs. 25 and 26, p.l.). Their walls sometimes show 
clear indications of a pitted or sieve-plate marking, and beyond doubt they correspond 
to the porose layers first mentioned by Zenetti (7) in the living Osmundacess. The 
more peripheral elements of this porose zone are narrower and less tangentially elon- 
gated than the rest, and they may perhaps be counted as a normal pericycle. No layer 
resembling an endodermis can be distinguished in the fossil, and, as stated by Penhallow, 
it is practically impossible to set a definite limit to the stele. 

The internal phloem consists of metaphloem alone (PI. V., fig. 27, int. ph.), and as 
before the sieve -tubes are separated from the inner margin of the xylem by about five 
layers of parenchyma (PI. V., fig. 27, par.). The porose cells are entirely absent on the 
inside of the xylem ring, nor are there any tissues present that can be identified with a 
pericycle or an endodermis. 

The internal and external metaphloems are connected above the point of departure of 
each leaf-trace by two bands of sieve-tubes extending along the two sides of the leaf-gap 
(PI. V., figs. 24, 25, and 26, l.g. 'ph.). These sieve-tubes are, as elsewhere, separated from 
the xylem by about five layers of parenchyma (PL V., figs. 25 and 26 , par.). The 
median region of the leaf-gap is occupied by a large mass of starch-bearing sclerenchyma, 
which extends inwards directly into the pith and outwards into the cortex in the axil 
of the leaf-trace (PI. V., figs. 24-26, l.g. sc.). Above the leaf- departure the porose 
layers very soon extend again across the leaf-gap so as to close it up on the outside 
(PI. V., fig. 26, p.l.). The sclerenchyma in the middle of the leaf-gap is separated from 
the two bands of sieve-tubes that line the sides by about four layers of thin-walled 
parenchyma (PL V., fig. 25, par}). As the leaf-gap becomes narrower towards above 
(cf. the diagram of Osmunda regalis, Plate VI., fig. 1), the sclerenchyma gradually 
diminishes in quantity until at length the two lateral bands of phloem come into contact 
in the median region of the gap (PI. V., fig. 24, Ig } and lg}). Still higher up, the two 
xylem strands themselves fuse together to form a single one. The fusion is at first only 
partial, beginning in their more central regions, so that the single strand thus formed has 
a deep groove on its external surface that is still filled by the remains of the median 
connecting band of phloem (PI. IV., fig. 23, xy} and xy. 2 ). 

In order to complete the description of the stele, it is necessary, first of all, to give 
an account of the structure of the leaf-trace, and then to deal with the. disposition of 
the tissues in the regions lying below the leaf-gap after their entry with the leaf-trace. 
The leaf- trace itself is very large, and it is already strongly curved, even while still in 
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the parenchymatous inner cortex of the stem (PI. IV., fig. 23, It. 1 ). The concavity of 
the curve is entirely occupied by a mass of dark sclerenchyma. The leaf-trace is com- 
pletely surrounded by phloem, which is separated from the xylem strand by about four 
or five layers of parenchyma (PI. Y, fig. 28). A true and perfectly distinct protophloem 
is present on the abaxial side of the trace, lying on the outside of the clearly centripetal 
metaphloem. The protophloem elements are particularly conspicuous at two points : 
one on each side of the back of the leaf-trace (PL V., fig. 28, pr.ph.). This rather curious 
arrangement is also present in the leaf- traces of the modern Osmundace.se. In the 
young leaf-rudiment, it is at these points also that the protophloem is first differentiated ; 
and further, when mucilage sacs are present in the pericyele of the leaf-trace, these are 
the only points on the abaxial side of the leaf-trace where they occur. To return to 
the fossil, there is no protophloem at all on the abaxial side of the leaf-trace, but the 
metaphloem is continued round the ends of the xylem by a layer of fairly large sieve- 
tubes that extends across the whole concave surface (PL V., fig. 28, ad. ph.). These 
sieve-tubes are separated from the sclerenchyma in the concavity of the trace by about 
three layers of thin- walled cells, which may be regarded as pericyele (PL V., fig. 28, 
par}), but no endodermal layer can be made out on any side of the trace. 

When the leaf-trace enters the stele, the ends of its curved xylem strand fuse with 
the outer surfaces of two adjacent xylem strands of the stele, so as to form a wide and 
a very deep arch (PL IV., fig. 23, It}). The metaphloem in the concavity of the 
leaf-trace joins on to that lining the sides of the leaf-gap above, and the median region 
of the arch is occupied by sclerenchyma continuous with that in the leaf-gap above and 
with that in the concavity of the leaf-trace (cf. text fig. 1 ). Towards below the inner 
ends of the xylem arch gradually approach each other (PL IV., fig. 23, It}), but before 
they actually fuse all the phloem lining the concavity of the arch has disappeared. 
After the fusion, therefore, the xylem strand includes only an island or pocket of 
sclerenchyma, separated on all sides from the tracheides by several layers of thin-walled 
parenchyma (PL V., fig. 24, l.g. sc.). This sclerenchyma is, of course, continuous above 
with that in the axil of the leaf-trace, but it dies out rapidly towards below, leaving a 
pocket of parenchyma only (PL IV., fig. 23 , xy} and xy} ; cf. text fig. 1). This in turn 
eventually disappears, leaving a comparatively narrow strand of solid xylem, with a 
mesarch group of protoxylem elements near its external periphery (Pl. IV., fig, 23, xy}), 
which may be traced upwards into the endarch protoxylem of the leaf-trace, but when 
traced downwards finally disappears. 

Reference must now be made to a very disconcerting phenomenon that occurs in 
our section of the fossil — to wit, the presence of a certain amount of internal vascular 
tissue lying in the pith near to one side of the stele, and just within the normal vascular 
ring (PL IV., figs. 22 and 23, int. str.). It consists of about seven radially elongated 
strands of xylem, lying close together and more or less parallel to one another. The 
more central ends of these xylem strands are surrounded by phloem similar in structure 
to that in the corresponding position at the inner margin of the normal xylem ring. 
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This phloem also projects into the spaces separating the internal xylem strands, and in 
two cases the adjacent strands were further separated by a broad tract of sclerenehyma 
( I. 1 fig. 23, scL). It was not possible to make out definite protoxylem elements 


Fie. 1 



Diagrammatic representation of a longitudinal section through the median region of a departing leaf-trace of Osmundites 
skidegatensis. The xylem (xy. ) is evenly^shaded^ the protoxylem (pm ) is dead black ; the metaphloem (ph.) is dotted ■ 

IndS mth Sh0rtlines; thesd6rench ^ a ^-) is —etched, and the parenchyma (par.’ 1 

A transverse section taken at the level 1-1 corresponds to the xylem strand i xy* in % 23, PI IV • at the level 9 9 to 
the Strand * ,n fig. 28, PI. IV. ; at the level 3-3 to the strand marked l.g. J in 8**24, PI V. ; at the eve 4-1 1 the 

departing leaf-trace lt. s in fig. 23, PI. IV. ; at the level 5-5 to the leaf-gap Ig, in fig. 23 PI. IV. : a d at the level 6 6 
to the leaf-gap marked Lg. sc. in fig. 24, P], V. $•> > tie ie\ el 6 6 


in the strands, but in one of them there was a group of small tracheides near its outer 
end which possibly represents protoxylem. 

These internal vascular strands have to be accepted as actually present in the livino - 
plant, for the continuity of their elements with those of the pith is too perfect for their 
occurrence to be accidental, or for them to be due to the displacement of a broken-off 
portion of the normal ring which has slipped down from above, as, at first sight, seemed 
to be the obvious explanation. At the same time, a letter which we have received from 
Professor Penhallow informs us that this internal vascular tissue is not to be found 
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in a section taken about 5 mm. above the one we possess, nor in another taken about 
the same distance below. In face of these facts, we are only able to regard it as an 
unaccountable anomaly. 

The thin-walled inner cortex of the stem is beautifully preserved, and is surrounded 
by a comparatively narrow sclerotic outer cortex (PI. IV., figs. 22 and 23, i.c. and o.c.), 
but the fossil only includes a very small portion of the coating of leaf-bases. Each 
petiole has a sclerotic ring of its own, and a few isolated strands of sclerenchyma are 
scattered in the parenchyma lying between it and the leaf-trace. The concave surface 
of the latter is also bordered by a broad zone of the same sclerotic tissue (PI. IV., fig. 
23, It. 1 ). The leaf-bases certainly possessed parenchymatous stipular wings, but even 
the outermost is cut too near the stem to show the arrangement of the stipular scleren- 
chyma — if, indeed, they contained any at all. 

The Root. 

The roots arise directly upon the xylem of the stem, just below the angles of the 
leaf-gaps. The xylem strand of the root appears to run downwards within the phloem for 
some distance before it becomes free from the stele of the stem. The xylem of the root 
is at first rounded in section, and without definite protoxylem elements, but further out 
it becomes elliptic and diarch. The root obtains a cortex of its own before it has left 
the tissues of the stem. It consists of two zones, an inner cortex of thin- walled cells 
and a broad sclerotic outer cortex. 

Theoretical Considerations. 

According to Jeffrey (8) and Eaull (9), the Osmundaceee present a series of reduced 
structures, so far, at least, as their vascular systems are concerned. This opinion is 
based upon an attempt to explain the presence of the internal phloem and endodermis 
discovered by Faull at the inner margin of the xylem ring of Osvnundci cinnamomea. 
The vascular system of this plant is supposed by these authors to have degenerated 
from a dictyostelic cylinder, the leaf-gaps in which have been reduced to the so-called 
medullary rays. In Osmunda cinnamomea, the internal phloem and endodermis of 
the confluent meristeles is still retained at any rate in the neighbourhood of the 
branchings. In the other species of the order, the reduction has gone so far that 
these tissues have entirely disappeared ; except, perhaps, in Todea hymenophylloides, 
where, according to Seward and Ford (I.c., p. 249), indications of the internal endo- 
dermis are still occasionally to be found. This theory has met with strong opposition 
from subsequent writers, Boodle (10), Seward and Ford (I.c., p. 255), and Chandler 
(11), who base their objections chiefly upon the absence of confirmatory evidence in 
the stem of the young plant. We entirely agree with their criticisms, and prefer to 
regard the Osmundaceous type of vascular system as directly derived from a primitive 
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stele possessing a true pith, surrounded by a stout and perfectly continuous ring of 
xylem. The leaf-traces departed from this stele in a protostelic manner, i.e. without 
leaving any depression or gap into which the external tissues could subside. Further, 
it is possible to regard this stele as derived in turn from a still more primitive protostele 
with a solid central mass of xylem. 

The evidence provided by the fossil Osmundcice w, so far as it goes, may be taken as 
distinctly in favour of this point of view. For the requisite perfect continuity of the 
xylem ring is almost, or, as we believe, actually, realised in Osmundites Dunlopi, one 
of the oldest representatives of the order as yet recognised. * This theory is also in full 
agreement with the ontogenetic evidence. For in several species it has been shown that 
a continuous ring of xylem is maintained for some distance upwards in the stem of the young 
plant (. Todea hymenophylloides, Seward and Ford, l.c., p. 241 ; T, Frozen, Chandler, 
l.c., p. 398 ; Osmunda Claytoniana and 0 . cmnamomea, Faull, l.c., p. 387). Indeed., the 
leaf-trace occasionally departs in a protostelic manner, even in the mature stem of 
Todea barbara and T. hymenophylloides, as we have ourselves observed ; and, judging 
from the description given by Seward and Ford (cf. fig. 29, l.c.), the same holds good 
also in 'Todea superha. 

It should be noted here that both .Jeffrey’s view and our own are opposed to the 
idea accepted by De Bary (12), that the vascular system of the Osmundaceas is merely 
a sympodium formed by the lower ends of the leaf-traces. On the contrary, as already 
pointed out by Lachmann (13) and by Zenetti, the xylem strands undoubtedly con- 
stitute a cauline network proper to the stem itself. 

Although protesting against the application of a theory of reduction to the order as 
a whole, we do not, of course, reject, a priori, the possibility of its occurrence in any 
one particular species. In fact, each case must be considered on its own merits, and it 
is obvious that the structure exhibited by Osmundites slddegatensis will have an im- 
portant bearing upon the discussion. This plant at first sight appears to provide some- 
thing very like the dictyostelic ancestor postulated by Jeffrey’s theory, and it certainly 
establishes the fact that the Osmundacese in the past have reached a far higher degree 
in complexity than is represented by any of the living species. 

In face of this, the possibility that some of the existing species — Osmunda cinna- 
momea, for instance — are reduced can no longer be summarily rejected even by those 
who are unwilling to apply a theory of reduction to the order as a whole. While ad- 
mitting this, we venture at the same time to advance an alternative view. In the first 
place, we would suggest that the type of dictyostely exhibited by Osmundites skidega- 
tensis may have been attained by a “ cladosiphonic ” and not by a “ phyllosiphonic ” 
method. That is to say, the internal phloem may have originated by the subsidence of 
the external phloem into the pith through gaps in the stele produced by the branching 
of the stem, and not through the gaps due to the departure of the leaf-traces — as 

* Since this paragraph was written we have obtained a fossil Osmundaeeous stem which indisputably shows a 
perfectly unbroken ring of xylem. 
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appears to have been the case in most of the other Pteridophyte dictyosteles and 

solenosteles. 

This idea leads us to regard Osmunda cinnamomea as illustrating one of the simpler 
stages in an ascending series of eladosiphonie structures that have culminated in the 
complexity of Osmundites skidegatensis, and certain points in the anatomy of the former 
plant seem distinctly in favour of this view. For instance, the internal phloem does 
not occur in all regions of the stem, but is more or less closely confined to the neighbour- 
hood of the points of branching. Even at these points it is sometimes wanting, as in 
those cases when the stele branches by a simple median constriction without forming a 
gap in the xylem ring. Indeed, it seems that it is never present under such conditions ; 
but existing observations on this point are not conclusive. Again, whenever the internal 
phloem actually is present it is invariably continuous with the external phloem through 
a gap caused by the branching of the stele ; and further, the amount of internal phloem 
present is closely related to the extent of the opening in the stele. The significance of 
these facts is accentuated by the phenomena that we observed in a case of branching in 
Todea harbara. Here the xylem ring of the stele opened up in the sinus between the 
two branches, and the external phloem subsided through the gap for a considerable 
distance into the medulla of the main axis below the branching. It should be mentioned 
that in this case neither the porose layer nor the endodermis was decurrent. It is 
possible, however, that further developments on this line might be met with if other 
cases of branching could be obtained. 

If it were once conceded that the internal phloem obtained admission in this clado- 
siphonic manner, it is easy to conceive of the subsequent changes that would result in the 
structure of Osmundites skidegatensis . Concurrently with the distension of the stele 
and the widening of the leaf-gaps incidental to the departure of such, large leaf- traces as 
are possessed by this plant, the phloem would tend to project more and more deeply into 
the medullary rays both from the inside and from the outside. In fact, according 
to Jeffrey and Faull it is already beginning to do so in Osmunda cinnamomea. Then 
the internal and external phloems would meet so as to form a phloem ray, and later the 
central ground-tissue would project into the median region of this phloem, separating it 
into two layers lining the sides of the leaf-gap. The two strips of parenchyma lying 
between these layers of phloem and the xylem now represent all that is left of the original 
medullary ray tissue. A still further outward extension of the internal ground-tissue 
would cause the complete disruption of the peripheral tissues of the stele at the level 
of the departing leaf- trace (cf. text fig. 1), and the structure of Osmundites skidegatensis 
would now be attained. Regarded in this light, the continuity of the internal ground- 
tissue with the external is a secondary and not a primary phenomenon. 

The fact that an internal endodermis is always present in Osmunda cinnamomea , 
even in those parts of the stem where no phloem is to he found, may possibly be 
advanced as an objection to this theory. However, there is, in the first place, no 
necessity whatever to assume that the internal endodermis actually originated in 
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continuity with, the outer. It is quite probable that the medullary eudoclermis was 
already present before ever the stele opened at a branch-gap. In fact, Seward and Ford’s 
discovery of an occasional internal endodermis in Todea hymenophylloides ( l.c ., p. 249) 
that never comes into contact with the external endodermis seems to give support to 
this view. If, on the other hand, we assume that the two endodermes are really 
homologous, it is true that initially the phloem must have found its way into the 
medulla before the endodermis ; but it by no means follows that the two tissues should 
subsequently keep pace with each other in their downward extension. The endodermis 
may have outstripped the phloem. 

However it may eventually be settled, the whole question discussed above provides 
an instructive example of the importance that should be attached to the proper 
determination of the morphological status of the various tissues of the stem. The 
question as to whether the internal ground-tissue of the Osmundacese is to be held as 
stelar or not may at first sight appear to be a distinction of merely academic interest ; 
but, nevertheless, the settlement of this point decides whether the order as a v r hole is 
to be regarded as an ascending or a descending series. 

The Ancestry of the Osmundacese. 

The presence of several vertical series of pits on the broader walls of the tracheides 
of both, modern and fossil Osmundacese becomes a matter of considerable importance 
when considering their ancestry, especially since in the primitive fossil species 
Osmundites Dunlopi the tracheides suggest the presence of a reticulate or even porose 
pitting. It is clear, in fact, that the presence of such markings on the tracheides of 
any particular fossil can no longer be regarded as an objection to an Osmundaceous 
affinity. According to the views already expressed above, the stele of such an ancestral 
type would have a continuous ring of solid xylem, or, in a still more primitive form, 
even a solid central xylem mass. In both cases the leaf- trace would depart in a 
protostelie manner, without interrupting the continuity of the xylem, and the proto- 
xylems of the leaf-traces would be more or less decurrent into the xylem of the stem as 
a mesarch strand. It is further probable, in the more primitive forms, that there would 
be a peripheral exarch protoxylem of small elements proper to the stem, and apart from 
the mesarch protoxylem of the leaf-traces. In. many of the species already known, the 
tracheides of the xylem ring diminish markedly in size towards the periphery ( Osmunda 
regalis , Osmundites Dunlopi and 0. skidegatensis) ; although it must be admitted that 
in the living Osmundacese the differentiation of the metaxylem elements takes place 
quite irregularly after the deeurrent leaf-trace protoxylems are once fully developed. 

If a fossil stem possessing the more primitive of the above-described characters were 
ever to be found, it would very probably be classed at first sight with the Botry- 
opteridese. This is a conclusion with which we would at once agree, for we regard the 
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Osmundacese as directly descended from an ancestral stock from which at least two 
other types of structure also arose — that of Botryopteris and that of Zygopteris . 

As far as can be gathered from Renault’s meagre description of the fossil, it appears 
to us that Grammatopteris Rigolotti , B. Ren. (14), possesses a type of structure that 
may be regarded as primitively Osmundaceous. 
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DESCRIPTION OF FIGURES. 

Figs. 1-2, 6-12, 14-18, and 20-24 are untouched photographs. Figs. 3-5, 13, 19, and 24-28 have been 
made from lightly printed bromide prints, which were used as camera lucida tracings. 

The following lettering is used throughout : — xy., xylem strand; prx., protoxylem ; ph., phloem; prpJi., 
protophloem; S.T., sieve-tubes; i.c., inner cortex; ox., outer cortex ; p., pith ; IJ., leaf-trace ; l.g., leaf-gap ; 
r., root. 
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Plate I. 

Fig. 1 . Osmundites Dunlopi. Surface view of the specimen, a., outer limit of stem. (Natural size.) 
Fig. 2. Osmundites Dunlopi. A transverse section of the specimen, a., outer limit of stem ; xy., xylem 
ring of the stele; S.L., zones of scale-leaves; scl , conspicuous sclerotic strands in the outer leaf-bases.. 
( x about 3.) Slide in the collection of Mr E. Dunlop. 

Fig. 3. Osmundites Dunlopi. Portion of the xylem ring showing the departure of the leaf-trace xylein.. 
( x 3 6 . ) Slide K / 1 2 4 2 .* 


Plate XL 

Figs. 4 and 5. Osmundites Dunlopi. Portion of the xylem ring showing the departure of the leaf-trace- 
xylein. (Fig. 4, x 31, slide K/1243 ; fig. 5, x 36, slide K/1242.) 

Figs. 6, 7, 8 . Osmundites Dunlopi. Longitudinal sections of the xylem ring showing the departure of the- 
leaf-trace xylem. st. xy., stem xylem ; It. xy., leaf-trace xylem. ( x 9.) Slides K/1246, K/1244 (figs. 7-8). 

Fig. 9. Osmundites Dunlopi. Transverse section of small portion of the xylem ring showing the pit- 
markings on the walls of the tracheides. ( x 90.) Slide K/1243. 

Figs. 10 and 11. Osmanda cinnamomect. Longitudinal sections of the xylem showing the multiseriate 
pitting of the tracheides. (Fig. 10, x 144 : fig. 11, x 155.) 

Fig. 12. Osmundites Dunlopi. Oblique section of a leaf-trace passing through the inner cortex to show 
the apparently porose pitting of the tracheides. ( x 63.) Slide K/1243. 

Fig. 13. Osmundites Dunlopi. Transverse section of a leaf-trace passing through the inner cortex to show 
the origin of the root steles, en., endodermis. ( x 20.) Slide in the collection of Mr R. Dunlop. 


Plate III. 

Fig. 14. Osmundites Dunlopi. Transverse section of four leaf-bases in close proximity to the stem... 
( x 16.) Slide K/1243. 

Fig. 15. Osmundites Dunlopi. Transverse section of leaf-trace (A) in fig. 14 more highly magnified.. 
scl, sclerotic ring of the petiole. ( x 33.) Slide K/1243. 

Fig. 16. Osmundites Dunlopi. Portion of the coating of leaf-bases to show the sclerotic stands (sc. st.} 
scattered in the spaces once occupied by stipular parenchyma, scl. , sclerotic rings of the petioles ; It. xy. r 
xylem of leaf-trace. ( x 33.) Slide K/1243. 

Fig. 17. Osmundites Gibbiana. Surface view of specimen. (Natural size.) 

Fig. 18. Osmundites Gibbiana. A traus verse section of the specimen, a., outer limit of the stem; xy.,. 
xylem ring of stem ; S.L., zones of scale-leaves. ( x 2*5.) Slide K/1249, 

Fig. 19. Osmundites Gibbiana. Portion of xylem ring of stele, en., endodermis. ( x 33.) Slide K/1249.. 

Plate IY. 

Fig. 20. Osmundites Gibbiana. Portion of coating of leaf -bases to show the sclerotic strands (sc. st.) in 
the spaces once occupied by stipular parenchyma, scl., sclerotic rings of the petioles ; It. xy., xylem of leaf- 
trace ; S.L., scale-leaf. ( x 14.) Slide K/1249. 

Fig. 21. Osmundites Dowkeri. Transverse section of the stock, a outer limit of stem ; xy., xylem ring 
of stele. The pith (p.) is still preserved. ( x about 2.) Slide K/l 248. 

Fig. 22. Osmundites skidegatensis. Transverse section, xy., xylem ring of stele ; p., the pith (still intact) ;; 
int. sir., internal vascular strands. ( x 2*4.) Slide K/l 251. 

Fig. 23. Osmundites skidegatensis. Portion of the vascular ring of the stem. ext. ph., external phloem ; 
int. ph., internal phloem ; int str ., internal vascular strands ; scl 1 , sclerenchyma between xylem strands of 
normal vascular ring ; scl 2 , sclerenchyma between the internal vascular strands. ( x 14.) Slide K/l 251. 

* Slides indicated by a “ K 5J in the collection of Mr E. Ividston. 
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Plate Y. 

Fig. 24 . Osmundites skidegatensis. Portion of the vascular ring from (A) in fig. 22 more highly magnified. 
ext. ph external phloem.; int. ph., internal phloem ; l.g. ph., metaphloem lining the leaf-gap ; p. 1., porose 
layers ; Lg. sc., leaf-gap sclerenchyma. ( x 27.) Slide K/1251. 

Fig. 25. Osmundites skidegatensis . Portion of the vascular ring from (B) in fig. 22 showing the departure 
of a leaf-trace. It „ the departed leaf-trace; It. ph ., phloem of the leaf-trace; par., parenchyma of xylem 
sheath ; par.' 2 , parenchyma separating the phloem from the sclerenchyma of the leaf-gap. Other lettering as 
in fig. 24. Note the pitmarks on the tracheide wall. ( x 110.) Slide K/1251. 

Fig. 26. Osmundites skidegatensis. Portion of the vascular ring from (0) in fig. 22 showing a leaf-gap 
some little distance above the departure of a leaf-trace. Lettering as in fig. 25. ( x 105.) Slide K/1251. 

Fig. 27. Osmundites skidegatensis. The inner margin of a portion of the vascular ring showing the 
internal phloem (ini. ph. of fig. 23). Other lettering as in fig. 25. ( x 110.) Slide K/1251. 

Fig. 28. Osmundites skidegatensis. Portion of a transverse section of a leaf-trace passing through the 
outer cortex of the stem. ab. ph., abaxial metaphloem ; ad. ph., adaxial metaphloem ; prph., protophloem 
on abaxial side only ; par., parenchyma of xylem sheath ; par. 2 , parenchyma between phloem and sclerenchyma ; 
sel, sclerenchyma mass in concavity of leaf-trace. ( x 84). Slide K/1251. 

Plate VI. 


Diagrams ; description on plate. 
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DESCRIPTION OF DIAGRAMS. 

1 — -A representation of a portion of the xylem ring' of Osmunda ngalis seen from w ithout. 

It., cut end of a departing* leaf trace ; lg\, leaf gap., (after Lachmann). 

2 — A representation of a portion of the xylem ring of Tod fa barbara seen from without. 

Lettering as above. (After Seward & Lord). 


3-12— Diagrams of transverse sections taken about the middle of the stipular leaf-bases of 
various Osmundaceae showing* the distribution of the sclerenchyma The leaf-trace is 
unshaded.— -3, Osmimdites Dunlopi ; 4, Osmunditcs Gibhiana : 5, Osmundites Dowkeri ; 

8, Osmunda re gal is ; 7, Todea barbara; 8, Osmunda Javamca ; 9, Todea hyuunophyiiVuLs r 

10, Todea superba ; 11, Osmunda cinnamomca ; 12, Osmunda Clayton iana . 
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PART II* 

Zalesskya gracilis, Eichwald, sp., and Zalesskya diploxylon, Kidston 

and Gwynne-Vaughan, n.sp. 

While the first part of this paper was in course of preparation a search was made 
through various pakeobotanical publications in the hope of meeting with records of 
Osmundaceous fossils that had hitherto escaped recognition as such. In so doing our 
attention was at once attracted by the descriptions and figures given by Eichwald in 
his Lethsea Rossica of some very fine fossils which were held by him to represent 
the steins of arborescent ferns. Those in which we were particularly interested were 
Cheleptens gracilis, Eichwald, f Sphallopteris Schlechtendalii, Eichwald, J Bathypteris 
rhomboidea, Eichwald, § sp., and Anomorrhcea Fischeri, Eichwald. |] The figures and 
descriptions of these plants were quite inadequate for the determination of their true 
affinities ; but it must be remembered that at the time when these descriptions were 
written by Eichwald many structural characters which are now regarded as of 
paramount importance in determining affinities were not recognised as such, even by 
botanists. To enable us if possible to clear up these difficulties, we wrote to Mons. 
Michel Zalessky, geologist on the staff' of the Comite geologique, St Petersburg, 
asking if the types of these specimens were known to be in existence, and if any 
preparations had been made from them suitable for microscopical examination. 

On receiving our letter Mons. M. Zalessky instituted a most laborious search in 
several museums, and was eventually successful in finding the types of the four genera 
already mentioned in the Museum of the Institute of Mines, St Petersburg. No 
sections for microscopical examination had ever been prepared from any of the stems, 
though the microscopical structure of the petiole base of Splialloptens Schlechtendalii 
had been imperfectly described by Eichwald, 11 and that of Bathypteris rhomboidalis 
by ScHMALHAUSEN.* # ' 

* Part I., Trans. Roy. Soc. Edin., vol. xlv., part iii. (No. 27), pp. 759-780, pis. i.-vi., 1907. 

f Lethsea Rossica , vol. i., p. 98, pi. iii., figs. 4, 5, and 6, 1860. 

I Ibid., vol. i., p. 93, pL iii. figs. 1-2, pi. xx. figs. 2-5. 

§ Ibid., vol. i,, p. 96, pi. iv. figs. ' 1-2 ( MTuUcmMs rhmiboidalis, ' Kutorga (pars), Verhandl. d. Miner. Gesdl . zu 
St Petersburg , pi. i. fig. 6,1844). 

|| Ibid., vol. i,, p. 102, pi. iv. figs. 3-4. 

% Ibid., pi. xx. figs. 2-5. 

“ Die Pflanzenreste cl. Artinskisclien und Permisclien Ablagerungen,’ 5 etc., Mem. du Comite geol. (St Petersburg), 
vol. ii., No. 4, pp. 9 and 36, pi. iii. figs. 6-7, 1887. 

TRANS. ROY. SOC. EDIN., VOL. XLVL PART II. (NO. 9). 


32 


214 


ME JR. KIDSTON AND MR D. T. GW YNNE- VAUGHAN ON 


The references to the internal structure of Gheloptevis gracilis and Sphcdloptevis 
Schlechtendalii, embodied in Eichwald’s descriptions of these species, only refer to 
characters observable by the hand-lens. 

With the object, therefore, of submitting the stems of Chelepteris, Sphallopteris , 
Anoraorrhaa, and Bathypteris to .a careful microscopical examination, the Director of 
the Comite geologique had portions cut from each of these stems, and most generously 
presented them to us for examination ; and we take this opportunity of expressing our 
indebtedness and sincere thanks to Mons. Th. Tschernyschew for supplying us with 
the necessary material for our examination of these genera, and to Mons. Michel 
Zalessky for the willing labour bestowed on searching for the specimens. To Mons. 
Zalessky we are further indebted for excellent photographs of the external surface of 
the specimens, which were taken by Mons. Koch. 

Although in the present paper only Chelepteris gracilis, Eichwald (for which, for 
reasons stated later, we propose the genus Zalesskya), and a new species of the same 
genus are described, it is desirable, before proceeding further, to consider the relationship 
and distinctive characters of Chelepteris, Sphallopteris, Bathypteris, and Anomorrhoea, 
all of which are placed by Corda # and Eichwald + in the Protopteridem, the chief 
character of which is the horse-shoe shaped vascular bundle of the petioles. 

Chelepteris, Corda. 

1845. Chelepteris, Corda, Flora d. Vorwelt , p. 76. 

Stem arborescent, round , erect ; exposed cicatrices of leaves supported on elevated 
cushions, spirally arranged and ornamented with adventitious rootlets. Cicatrices 
oblong or ovate, with a single median crescent-shaped vascular bundle. 

This genus was founded for the reception of three fern stems which were described 
by Schimper and Mougeot under the names of Cciulopteris Voltzi,\ Caulopteris 
rnicropeltis,l and Caulopteris Lesangeana. || 

Eichwald, who adopted this genus for his Chelepteris gracilis, thus describes it : — 

Chelepteris (Corda), Eichwald. 

I860. Chelepteris , Eichwald, Lethsea Rossica, vol. i., p. 98. 

Stem arborescent , straight , cylindrical , formed of petiole bases . very close and 
cylindrical , disposed vertically in spiral series and showing on their fractured end a 
single semilunar vascular bundle with rarely occurring adventitious roots in the 
interstices of the petiole bases ; the ligneous body [stele) is complete and its icalls 
are stout 

* Flora, d. Vorwelt, p. 75. f Zioc. tit., p. 92, 

t Monag, d. plantes foss. du gres bigarre de la chaine des Vosges , p. 65, pi. xxx., pi. xxxi. figs. 1-2, 1844. 

§ Ibid., p. 67, pi. xxxi. fig. 3. || ibid., p. 67, pi. xxxii. 
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In addition to a few structural features added by Eichwald, tlie leaves are said to 
be very close. 


Sphallopteris, Corda (emend.). 

1845. Splialmopteru, Corda, Flora der Vorwelt, p. 76. 

Stem arborescent, round, external cushions elevated, spirally arranged (5/8). 
Cicatrices showing the impression of a central depressed simple horse-shoe shaped 
vascular bundle. 

The type of Corda’s Sphallopteris is the stem which Brongniart referred to his - 
Anomopteris Mougeoth* and which is figured in the Hist. cl. veget.foss., vol. i., pi. lxxx.t 

Brongniart believed this fern stem to have borne the fronds he named Anomopteris 
Mougeotn,\ on account of their large size and being found in the same bed as the stem. 
They were not, however, found in organic union, hence the uncertainty of the stem and 
fronds belonging to the same species ; and this consideration induced Corda to place the 
stem in a separate genus. 

It is very interesting to notice that traces of a semilunar vascular bundle were seen 
on some of the broken-over petioles, which are compared to those of Osmunda regalis 
by Brongniart. 

Eichwald thus describes the genus : — 

Sphallopteris (Corda), Eichwald (emend.). 

1860. Sphallopteris, Eichwald, Lethsea Bossica, vol. i., p. 92, 

The exterior of the stem is composed of a cortex formed of adventitious rootlets 
and petiole bases or cushions disposed in regular spired series , and which are very 
prominent and very large , and show in transverse section cicatrices in the form of a 
horse-shoe in the middle or on their surfaces . 

“ The cushions are triangular or almost rhomboidal, the two lateral edges are always 
acute, the inferior or anterior margin is also acute, but the superior or posterior margin 
is rounded, rarely pointed, and is not raised up above the surface of the stem, as the 
inferior ; it loses itself likewise in the leaf ; the horse-shoe shaped vascular bundle has 
its two extremities bent in as a hook. 

“The interpul vinar area is entirely riddled with vascular bundles, which form some- 
times vertical rows, or which are sometimes disposed horizontally, leaving large furrows 
as the traces of their former existence. 

“ The woody body {cylindrus ligneus) is small, narrow, and occupies the axis of the 
stem ; the vascular bundles which, compose it diverge in all directions and ascend 
obliquely ” (the leaf- traces). 

* “Essai cPime Elore dn gres bigaire,” Ann. cl Sc. Nat, Dec. 1828, p. 4. 

t P. 261, 1831 or 1832. 

J Loc. tit., pis. lxxix. and lxxxi. 
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Eichwald, believing that his stem was generically identical with that described by 
Brongniart, and for which Corda founded the genus Sphcdlopteris, adds to the 
orisinal characters some which are derived from the internal structure of the stem. 

'O''. 

One of the chief distinctive differences which separates Chelepteris from Sphallo- 
pteris, as pointed out by Eichwald, is the smaller vascular axis of the latter when 
compared with that of the former. 

Bathypteris, Eichwald. 

1860. Bathypteris , Eichwald, Lethsea Rossiea } vol. h, p. 96.} 

Stem large , simple , almost cylindrical , sivollen at the middle , and contracted 
towards the extremities ; the surface is composed of contiguous petiolar bases , discs 
( = broken-over surface of petioles) much sunk in , almost round or somewhat squared , 
provided in the centre ivith a small semicircular cicatrice ; the margins of the petiole 
bases only are prominent and riddled ivith holes or canals arising from the adven- 
titious roots ; the elongated leaves , closely placed beside each other , are fixed at the 
upper extremity of the stem. 

This genus is said to differ from Chelepteris and Sphcdlopteris in the petiole bases 
being scarcely visible at the surface of the stem, whereas in Chelepteris and Sphallo- 
pteris the stems possess prominent petiole bases. It will be seen as we proceed that 
this character depends on the state of preservation of the specimens. The stele of 
Bathypteris was not preserved. 

Anomorrhoea, Eichwald. 

I860. Anomorrhoea , Eichwald, Lethsea Rossica , vol. i., p. 102. 

Stem fairly large a nd composed of the bases of almost rhomboidal-tubular petioles 
which are provided ■ with many layers, ascending obliquely and placed quincunciatty. 
They enlarge insensibly towards the extremity and are provided with a semicircular 
vascular bundle, sometimes in the form of a horse-shoe, of which the centre is hollow ; 
the interpetiolar interstices have no adventitious roots, by ■which the genus is princi- 
pally distinguished from the genera mentioned, above * 

The stele was not preserved. 

Eichwald was mistaken in supposing that Anomorrhoea did not possess adven- 
titious roots, for sections of the specimen show them to be present as in all the other 
three genera to which reference has been made. 

These four genera have been differently regarded by subsequent writers, but it 
must be borne in mind that probably all those authors who have referred to them had 
only the descriptions and figures for their guidance, for it is certain that no micro- 
scopical preparations were made from the specimens at the time they wrote, and it is 
also further highly probable that they were unable to examine the original types. 

* The genera referred to by Eichwald are Sphcdlopteris , Bathypteris , Chelepteris , and Desmia. 
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Brongniart proposes for the fern stem which was first described by Eichwald 
under the name of Anomopteris Schlechtendali* * * § and subsequently placed by him in 
Sphallopteris, Corda, the new genus Thamnopteris ,+ on the ground that Eichwald’ s 
stem was not genetically similar to the Anomopteris Mougeotii j which Corda had 
made the type of his genus Sphalmopteris ( = Sphallopteris, Eichwald). 

Brongniaet says in regard to his genus Thamnoptens : “ I place under this name a 
frutescent erect fern stem, but with persistent petioles arranged around a very slender 
stem, which M. Eichwald designates under the name of Anomopteris Schlechtendali , 
because it appeared to him to offer some analogy with the stem which I have referred 
to Anomopteris Mougeotii ; § but this latter differs notably in its very slender stem 
surrounded by very numerous slender petioles, and which have evidently been persistent 
as those of our herbaceous ferns with ascending stems.” |j 

We have not seen the specimen of Sphallopteris Schlechtendalii to which Brongniart 
refers, but, judging from the specimen of Sphallopteris Schlechtendalii which Eichwald 
gives on PI. III., fig. 2, of the Lethsea Rossica, one would scarcely be inclined to include 
it in the same genus as Anomopteris Mougeotii, and in our future treatment of this 
fossil we shall adopt the name of Thamnopteris Schlechtendali for this stem. 

There are other considerations which advocate this course, and one of these is that 
a microscopical examination of the specimen of the Thamnopteris Schlechtendali figured 
by Eichwald in the Lethsea Rossica reveals the fact that the true outer surface of the 
stock is not preserved, but the stem was surrounded by a thick mantle of concrescent 
leaf-bases, and an unknown thickness of these concrescent leaf- bases has been removed 
from the stem. Probably the true appearance of the outer surface of the stock would be 
a felted mass of rootlets in which the remains of the petioles were embedded. In fact, 
this specimen and those we have examined of Zalessky a ( Chelepteris , Eichwald non 
Corda), Anomopteris, and Bathypteris are all more or less incomplete or even partially 
decorticated as in Zcdesskya, and none of them show the true outer surface of the stock, 
and they might well be described as all representing a “ Knorria ” condition. There- 
fore, if the figure given by Brongniaet as Anomopteris Mougeotii shows its true outer 
surface (which it may do), a comparison has been made between structures which hold 
different positions in the stock. 

But a more weighty reason for the rejection of the genus Sphallopteris for 
Eichwald’s plant is found in the circumstance that the structure of the type of the 
genus Sphallopteris ( Anomopteris Mougeotii, Brongniart) is not known, and there is no 
warrant for inferring that it was similar to that of Eichwald’s specimen. All that is 
known of the structure of Anomopteris Mougeotii is that the petioles seem to 
possess semilunar vascular bundles “ as in the petiole of Osmunda, regalis,” but this 

* Eichwald, Urwelt Eusslands , Heft ii., p, ISO, pi. iv., tigs. 3-5. 

t Brongniart, Tableau d. genres d. vege't. foss., p. 35, 1849. 

I Brongniart, Hist. d. ve'get.foss ., vol. i., pi. lxxx. 

§ The Cottce Mougeottii of Sohimper and Mougeot, Plantes foss. d u gres bigarre ’ p. 69, pi. xxxiii. 

|| Tableau d. genres d. ve'get.foss^ p. 35. 
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character is of too general occurrence to be accepted as indicating generic identity 
between the fern stems in question. The genus Thamnopteris, as it will be employed 
by us, when we come to describe the specimen in detail, will be one which derives its 
essential characters from the anatomy of the stem. We take this liberty of altering 
the generic characters on the strength of the fact that the stem we hope to describe, 
though not actually the individual to which Brongni art’s remarks refer, is one of 
two which were figured and described by Eichwald as belonging to his Spliallopteris 
Schlechtendalii. 

It is similar considerations which have prompted us to remove the Chelepteris 
gracilis, Eichwald, from that genus and to place it in the new genus Zalesskya. This 
stem has not only lost its mantle of leaf-bases, but is also partially decorticated, so its 
outer surface is unknown. The whole of the characters of the genus Chelepteris, Corda, 
are derived from external features, and possibly the specimens placed in Chelepteris 
by Corda may show their outer surface ; but be this as it may, the genus Zalesskya is 
founded on characters derived entirely from its internal organisation — an organisation 
which one has no right to infer was possessed by the original types of the genus Chelepteris, 

It is difficult and probably useless to attempt to define the relationship of the plants 
placed in Chelepteris, Corda, to the Chelepteris (Zalesskya) gracilis of Eichwald ; but 
we are of opinion that they are probably generically distinct, though it is impossible 
to determine this point satisfactorily. 

The genera Chelepteris, Corda ( non Eichwald), and Spliallopteris, Corda (emend.), are 
placed by Brongntart alongside of Protopteris, which is compared with the Dicksonise, 
though he points out that the same type of leaf-trace occurs in the Osmundaceee and 
other ferns. 

Though the genus Protopteris, Presl,* may be Cyatheaceous, we are clearly of opinion 
that the fern stems described by Eichwald under the names of Chelepteris and 
Spliallopteris (without expressing any opinion on the fossils placed in these genera by 
Corda) are Osmundaeeous, and, along with Zalesskya and Anomorrhcea, must be 
removed from the Protopterideee. 

Schimper, in bis Traits d. paleont. veget.A treats Thamnopteris, Anomorrhcea, 
Chelepteris, and Bathypteris as distinct genera, but in Zittel’s Handbuchcl. Palacontologie\ 
he unites Anomorrhcea and Bathypteris with Thamnopteris, remarking that there are 
no grounds for placing these fern stems in different genera as has been done, as the 
outer surfaces of all show the same characters ; and had not one the structure of the 
specimens to direct them, this appears to us as the wisest way of treating the fossils, 
though, as will be seen later on, we still keep these genera separate, but from an 
altogether different class of characters than those observable on their outer surfaces. 

We have thought it necessary to give this review of the literature of the subject, to 
show the opinions held by the various botanists who have written about these fossil fern 

* Presl ill Sternberg. Vers., vol. ii., fasc. vii.-viii., p. 169, 1838. 

t Vol. 1, pp. 701-3, 1869. 

1 Schimper in Zifctel, Handb. d. PalaeonL, II. Abth., Palaeopbytologie, p. 145, 1879. 
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stems ; but it must be remembered that probably none of these writers have had the 
opportunity of examining the specimens, and the published descriptions are quite in- 
adequate to enable one to give a true interpretation of their systematic position. 

As already stated, for the Chelepteris gracilis , Eichwald, we have been compelled to 
form a new genus, and separate it from those species originally placed “in Chelepteris by 
Coeda ; but as the other three genera, Thamnopteris , Anomorrhcea , and Bcithypteris , 
only contain the type specimens, and these are the specimens investigated in this and 
the succeeding paper, we are fortunately enabled to retain the old names, though the 
characters on which we now define these genera are entirely derived from their internal 
organisation. 

Our specimens of Zalessky a, Thamnopteris , Anomorrhcea , and Bcithypteris are from 
the Upper Permian of the Oural, and their geological position is seen in the annexed 
table, which has been kindly communicated to us by Mens. Zalessky : # — 
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Zalesskya gracilis, Eichwald, sp. (PI. I. figs. 1-3 ; PI. II. figs. 4, 5, 8 ; 

PL III. figs. 9-20.) 

1860. Chelepteris gracilis, Eichwald, Lethaia Rossica, vol. i., p. 98., pi. iii. figs. 4-5 (? non fig. 6). 

1869. Chelepteris gracilis, Scbimper, Traite d. paleont. veget., vol. i., p. 702, pi. li. fig. 4 (? non 
5). 

The description of this species is based upon a portion cut from the lower end of 

the type specimen figured by Eichwald in his Lethaia Rossica, Taf. iii., fig. 4. A 

photograph of the complete fossil by Mons. R. Koch was kindly forwarded to us by 
Mens. Zalessky, and is reproduced in Plate I., fig. 1. 

As seen in transverse section, the greater part of the fossil is in an excellent state 
of preservation, although the central tissues have unfortunately disappeared. The 
most conspicuous part of the stem is the very wide stele (fig. 2, st.), which is 13 mm. 
in diameter. The stele is surrounded by a very wide thin -walled cortex, more of 
which is preserved on one side than on the other. At its widest the cortex is about 
20 mm. thick, but even there it certainly does not represent the whole thickness of 
the stem. So far as it is present, the cortex is all thin-walled parenchyma except a 
narrow border at the very periphery of its widest part (fig. 2, sc. C.). At this region 
the cortical elements somewhat suddenly become thick- walled and brown-coloured. In 
all probability this represents the inner limit of an outer sclerotic cortical zone such as 

occurs in the other Osmundaceas, both fossil and living. The inordinate width of the 

thin-walled inner cortex (fig. 2, i.c.) is a striking feature in our fossil. 

The cortex is traversed on all sides by a very large number of departing leaf-traces, 
which arise from the stele in a close spiral. Here and there roots are also cut across 
in various directions as they pass outwards. Each leaf-trace is accompanied by a 
sheath of thin-walled inner cortex as it passes through the sclerotic zone (fig. 2, A). 
Unfortunately, our sections do not include the extreme periphery of the stem, and there 
is no indication of the leaf-bases becoming free from one another. 

The Structure of the Xylem. 

The xylem of the stele forms a broad and perfectly continuous ring surrounding a 
central empty space (fig. 2). At one point in the stele a portion of it has been torn 
away, but elsewhere the ring measures 1'8 to 1'3 mm. in thickness. It was un- 
doubtedly still wider in the living condition, for its inner margin is bordered at many 
places by the remains of crushed and flattened elements (figs. 3 and 4, x.). Some six 
or seven series of these crushed elements are present, and if they "were imagined to have 
retained their original form and size, the xylem ring would be about ‘9 mm. wider. 
Therefore the maximum width of xylem for which we have actual evidence is about 
3 '2 mm. But at the same time the complete ring is 12 mm. in diameter, and therefore 
there remains a space 5 '6 mm. wide in the middle of the stele still unaccounted for. 
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There is no reason to believe that this actually represents an empty space in the living 
plant ; on the other hand, it was doubtless occupied by some kind of tissue. 

The xylern is composed of traeheides alone, without any trace of xylern parenchyma. 
The peripheral elements of the ring (figs. 3 and 4, o. ary.) are most distinctly smaller 
than the more central (figs. 3 and 4, /. xy.). and their average size increases gradually 
towards within until a certain point is reached not far from the inner margin of the 
ring. At this point a distinct change is noticeable in the general aspect of the xylern, 
owing to the presence of a number of conspicuously larger traeheides. In fact, two 
definite zones may be distinguished in the xylem ring, although the difference between 
the two kinds of xylem is not very pronounced in transverse section. In longitudinal 
section, however, the outer xylem zone is seen to consist of very elongated elements 
with slowly tapering and often very finely pointed ends (fig. 4, o. xy.), which appear to 
have undergone much sliding growth. On the other hand, the elements of the inner zone, 
and especially the larger ones, are comparatively short, and they are somewhat contorted in 
form (fig. 4, i. xy . ). They are also more or less square-ended, with transverse or at most 
slightly oblique terminal walls. Wherever the flattened elements at the inner margin are 
sufficiently well preserved, they show the same characteristics as those of the inner xylem. 

Close within the external periphery of the xylem ring occur some twenty to twenty- 
five well-defined mesarch groups of protoxylem, evenly distributed all round the stele 
(fig. 3, prx.., and fig. 11). These protoxylems are really the downward prolongations of 
the protoxylems of the leaf-traces, which are decurrent for some distance into the xylem 
of the stem, gradually dying out below. It is possible to regard the small elements 
that line the outer periphery of the stele as a continuous exarch protoxylem proper to the 
stem itself, and apart from the decurrent mesarch protoxylems of the leaf-trace. At the 
same time, however, they are rather large for protoxylem elements, and they do not differ 
in form or in the nature of their pitting from the contiguous elements of the metaxylem. 

The mesarch protoxylems decurrent from the leaf-traces consist of a few very small 
traeheides, which are typically scalariform ; that is to say, each of their walls has only 
one series of pits. On the other hand,, the elements of the rest of the xylem have two 
or more vertical series of pits on almost every wall. It is only on the narrower walls, 
up to about 40 jn broad, that a single series is found (fig. 5 a). A more frequent 
marking is that of two regular vertical series of more or less horizontally elongated 
oblong pits (figs. 5 b and c). The unpitted region separating the two series varies 
considerably in breadth, and should it exceed a certain limit, a third series of pits 
appears in the middle of the wall (fig, 5 d). The pits of this middle series are 
usually smaller and more irregular than those of the lateral, being oval or almost 
rounded in outline. More rarely three or even four regular series of pits, all similar in 
size and form, are met with (figs, he and/). When the number of series is still greater 
the pits are usually quite irregular in arrangement and oval or elliptic in outline 
(figs. 5 g and h). In the large elements of the inner zone of xylem this irregularity in 
arrangement is so great and the pits are so numerous that the thickened part of the 
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wall separating them appears as a delicate reticulation. In fact, in this last case they 
might very well be described as porose. The end walls of the trachea; are marked with 
the same pattern as the side walls. In the transverse section of this fossil the tracheal 
walls are represented in such a manner that a considerable amount of structural detail is 
visible in the substance of the wall itself. In its best state of preservation the tracheal 
wall is represented by a brown-coloured substance showing up in the matrix of the 
fossil. The brown tract is delimited from the cavities of the tracheides that it separates 
by very fine black lines. These are usually most conspicuous at the angles and at the 
unpitted regions of the wall (figs. 8 b , c, and d ), but they are often more or less broken 
up. and may even be absent altogether. A varying number of thin black lines also occur 
in the median region of the brown tract that represents the wall (figs. 8 a-d). These 
are of different lengths and are separated from one another by the homogeneous brown 
substance of the tract in which they lie. Similar black lines also occur at the angles 
where three or more tracheae meet (figs. 8 ct—d). They may either meet at the very 
centre of the angle to form a three- or four-rayed figure, or they may delimit one or more 
sides of an angular mass of the homogeneous brown substance occupying that position. 
In either case they radiate out shortly into the walls that meet at the angle, but 
they never become continuous with the other dark lines that lie in the substance 
of these walls. 

From comparison with longitudinal sections it is clearly seen that the longer of 
these black lines in the median region of the wall correspond to the several vertical 
series of pits. Thus, if there is one series of pits, there is a single long black line 
(fig. 8 a ) ; if two or more series of pits, there are two or more black lines of equivalent 
length (fig. 8 b). Here, however, a difficulty arises, for very often a very short line is 
also present between the longer lines which correspond to the pit series, and this can- 
not be referred to any pit at all (figs. 8 c and d). In many parts of the fossil the walls 
sometimes appear to have become more or less disorganised and dissolved before 
fossilisation. This breaking down usually occurs in the middle of the wall, and affects 
either an unpitted region or else the middle series of pits (fig. 8/). Sometimes the 
wall is broken down at several places, or even along its whole length (fig. 8 e). In these 
regions the brown-coloured substance is partially or entirely absent, and the wall is 
represented by a thin black line alone. 

The peculiarities just described in Zalesshya gracilis and also others noted in the 
species of Osmundites dealt with in Part I. of this paper were so difficult to correlate 
with the generally accepted idea of the structure of a fern trachei.de that a careful 
re-examination of the xylem of the living Osmundacew was rendered necessary. This 
investigation was carried out by one of us, and the results, which are here shortly 
summarised, will be published in detail as a separate paper in a forthcoming number 
of the Annals of Botany. Contrary to expectation, it was found that the middle 
substance of the mature wall separating two contiguous tracheae is entirely wanting 
in the regions of the pitted areas. In fact, the middle lamella and the primary walls 
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of the young tracheae only persist at the angles where the tracheae meet and in the 
areas separating the vertical series of pits (fig. 6). The opposing bars of secondary 
thickening that separate the several pits of each vertical series are quite free from one 
another in the median vertical plane in the long axis of the wall. If there is only 
one series of pits, the opposing bars of the two contiguous tracheae run freely across 
from one corner to the other without coming into contact with one another. If there 
are several vertical series of pits, the bars are cemented together by an intervening 
middle substance at the intervals between each series of pits. 

In the transverse section of such a wall an empty space will be seen in the middle 
of its substance corresponding with the position of each vertical series of pits, whereas 
the angles and the intervals between the series of pits will be solid throughout (fig. 6). 
In applying these facts to the fossil Osmundacese , no difficulty is met with in the cases 
of Osmundites Dunlopi , 0. Gibbiana , and 0. skidegatensis. In these the walls are 
represented by their dark carbonaceous remains, and wherever detail is preserved 
their appearance fits in accurately with the description of the recent Osmundacese 
given above. This is best shown in Osmundites skidegatensis (fig. 7), where the 
transverse section of the tracheal wall shows two black bars separated by white spaces 
in the pitted regions, but connected up by a black mass in the unpitted regions and 
at the angles where the tracheae meet. 

We feel satisfied that in the living Zalessky a gracilis the tracheal wall also possessed 
the same structure, although it is somewhat masked in the fossil owing to some peculiarity 
in its method of fossilisation. Indeed, in some of the sections a structure similar to that 
of Osmundites skidegatensis is clearly present in the root-steles and leaf- traces (fig. 20). 
Elsewhere it appears that the disintegrated carbonaceous substance of the wall, during 
the processes of partial decay and fossilisation, has become redeposited on the surfaces 
of the wall, both on the internal surfaces of the lumens of the tracheae and on the 
limiting surfaces of the empty spaces in the substance of the walls, producing the thin 
black lines referred to above. This still leaves the black lines at the angles and the 
short lines opposite unpitted areas in the wall unexplained. It does not seem probable 
that these represent cavities existing in the living material, but they may Indicate the 
position of tracts of some less resistant substance than lignin in the tracheal wall, 
which, by its early decay after the death of the plant, formed cavities in the wall 
before actual fossilisation took place. 

Structure of Phloem and Cortex. 

The xylem is surrounded by a continuous ring of phloem (figs. 3 and 9, ph.) 9 separ- 
ated from the tracheae by a broad zone of some five to six layers of vertically elongated 
parenchymatous cells forming the xylem sheath (figs. 4 and 9, xy . sh,). Some of these 
cells are filled with a dark brown substance which sometimes appears granular, and the 
innermost often have their angles marked by dark lines similar to those that occur at 
the angles of the tracheae. Probably the walls at these points were more or less 
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lignified, as is actually the case in the corresponding cells of Osmunda cinnamomeu. 
The phloem ring is a broad one, and consists for the most part of large and conspicuous 
sieve-tubes (figs. 9 and 10), amongst which a few elements are interspersed which may 
be regarded as phloem parenchyma (fig. 10, ph. par.). These are much smaller than 
the sieve-tubes in size, and have somewhat firmer walls. The sieve-tubes were very 
elongated and tubular (fig. 4, ph.), with stout but somewhat soft walls, for in most places 
they are much distorted and often pressed flat, so that the lumen is almost obliterated. 
Where they are well preserved, a thin brown outline is visible inside the sieve-tube, 
suggesting a pellicle of some substance that has separated off from the wall and become 
more or less contracted and folded (fig. 10 , pel.). It may have been the inner layer of 
the wall, or possibly represents the contents. No suggestion of a “porose layer” or a 
protophloem could be detected in any part of our sections, transverse or longitudinal. 
On the contrary, towards the outside, the phloem is directly continuous with a zone 
of four or five layers of parenchymatous cells, conspicuous in the fossil owing to the 
dense dark brown colour of their contents (figs. 4 and 9, per.). These contents are not 
homogeneous, but exhibit a curious vesicular structure varying in texture from a 
coarse foam to one so fine that it might almost be described as granular. The cells of 
this layer are angular in outline, and fit into one another without leaving intercellular 
spaces. Those of the innermost layers are comparatively small and vertically elongated ; 
towards without they increase in size, becoming at the same time shorter, and thus 
they pass over gradually into the parenchyma of the inner cortex. This innermost 
zone must be regarded as a pericycle, although it is admittedly not marked off from the 
cortex by any definite single layer comparable to an endodermis. At the same time, 
the stele as a whole has a fairly sharp external contour, for the cells of the inner cortex 
distinguish themselves from those of the pericycle by the general absence of the dense 
brown contents and by the presence of well-marked intercellular spaces at the corners 
(fig. 3). The broad inner cortex consists of thin-walled parenchymatous ovoid or rounded 
cells, with intercellular spaces at the angles. Inmost of the cells the contents have been 
completely disintegrated, but a considerable number are filled with a brown vesicular 
substance similar to that described in the cells of the pericycle. Judging from the 
contents , of the cells in a corresponding position in the recent Osmundaceee, and also in 
some of the fossil forms ( Osmundites skidegatensis, 0. Dowkeri), the vesicular masses 
probably represent aggregates of starch grains in various grades of decomposition. 
This is the more probable because in those parts of the cortex where the cells are best pre- 
served the vesicular mass resolves itself into a number of separate contiguous spherical 
outlines. 

At the periphery of the widest part of the cortex the cells gradually become 
narrower and somewhat more vertically elongated. At the same time their walls 
become much thicker and dark brown in colour (fig. 2, Sc. C.). This region doubtless 
represents the inner margin of a sclerotic outer cortex, the greater part of which is 
wanting in our specimen. 




THE FOSSIL OSMUNDAGE2E. 225 

The Leaf-trace. 

The leaf-trace departs from the stele of the stem in a perfectly protostelic manner. 
The protoxylem groups previously described (fig. 11) at the periphery of the xvlem 
ring are all deeurrent from the leaf-traces. The first sign of preparation for the de- 
parture of the leaf- trace is the appearance of a slight prominence on the periphery of 
the xylem ring opposite one of the mesarch protoxylems (figs. 1 2 and 1 3, prx . ). Followed 
upwards, this develops into a broad, bluntly rectangular projection into which the 
protoxylem group passes (fig. 13). This projection gradually increases in size and 
eventually separates off as the xylem strand of a leaf-trace (fig. 14). While still enclosed 
within the phloem of the stem, the protoxylem of the leaf- trace is seen to be deeply 
mesarch, with a large amount of centripetal xylem on its adaxial side (fig. 14). Even 
after the leaf-trace as a whole has become completely free from the stele and has advanced 
some distance into the cortex, a considerable number of centripetal elements are still 
present (fig. 15, a and b). 

In the close neighbourhood of the stele the transverse section of the xylem of the 
leaf-trace is oblong in outline, while the leaf- trace itself is oval (fig. 16). As it passes 
outwards both the xylem strand and the whole leaf-trace become curved round adaxially. 
This curvature gradually increases until in the outermost trace in our specimens the 
xylem strand has attained the form of a semicircle, while the leaf-trace itself is reniform 
(fig. 17). As the leaf- trace passes out the centripetal xylem gradually disappears, and 
by the time that the curve of the xylem strand has become at all pronounced it has 
entirely gone and the protoxylem is perfectly endareh (fig. 16, -prx.). In a leaf-trace 
still further out the protoxylem group is seen to have divided, and in the outermost 
leaf-traces two or three protoxylem strands are present. No doubt the leaf-trace became 
still more curved and the protoxylems still more numerous in the outer region of the 
sclerotic cortex that is, however, wanting in our specimen. 

The xylem of the leaf-trace is surrounded on all sides by a parenchymatous sheath 
two to four layers thick, and similar in appearance to the xylem sheath of the stem 
(fig. 16, xy. sh.). This tissue is followed by a continuous and well-developed zone of 
phloem consisting of large sieve-tubes and a few cells of phloem parenchyma. On the 
other hand, the closest examination failed to reveal any protophloem whatever, even on 
the abaxial side of the trace. While still in close proximity to the stele of the stem 
the leaf-trace is limited by a zone of some three or four layers of cells exactly similar 
in appearance to those that have been referred to as the pericyele in the stem. As the 
leaf-trace passes outwards, the contents of the inmost cells of this zone become less and 
less conspicuous, while those of the outermost layer become more dense and prominent. 
In fact, this layer gradually assumes the appearance of an endodermis (fig. 16, en.). 

The Root. 

The roots arise singly or in pairs upon the stem stele at points immediately below 
the departure of certain of the leaf-traces. Many traces, however, are not provided 
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with roots. The xylene strands of the roots are inserted upon the sides of those of the 
leaf-traces just as the latter separate from the xylem of the stem (fig. 18, r, st.). lhe 
roots run more or less horizontally through the cortex, taking a sinuous course and 
turning aside from time to time to avoid a leaf-trace or another root. 

When about half-way through the inner cortex of the stem they obtain a cortex of 
their own, which consists for the most part of very thick-walled fibrous sclerenehyma 
(tig. 1 9, sc. r.). The cells are smallest and thickest at the outside ; towards within they 
increase in size, while their walls diminish in thickness. The last one or two layers next the 
endodermis are comparatively thin-walled. The cells of the endodermis are tangentially 
elongated and filled with brown, densely granular contents (fig. 20, an.). It probably 
consists of a single layer of cells, but it is difficult to make sure of this, for the adjacent 
cells sometimes contain an exactly similar substance. 

The xylem strand is diarch and oval, with a few very small protoxylem elements at 
the two ends. The xylem is surrounded by a parenchymatous sheath two or three cells 
thick, and this is followed by the phloem, which is in considerable quantity on the sides 
of the xylem. It is possible also to distinguish protophloem on the outside of the two 
phloem groups (fig. 20, pr. ph.). The phloem is separated from the endodermis by two 
or three layers of pericycle similar to that of the stem in general appearance. 

Locality . — Mine Kluczersky, district of Bjelebei, government of Orenburg, Russia. 

Horizon. —Upper Permian (P2 of Geological Table, p. 219). Specimen preserved 
in the Museum of the Institute of Mines, St Petersburg. 

Zalesskya diploxylon, Kidston and Gwynne-Vaughan, n.sp. 

(PL IV. figs. 21-28.) 

The general appearance of this fossil suggests that it has undergone a considerable 
amount of change after mineralisation, owing to the percolation of water through the 
stone. The sections were of a light fawn colour, much of the carbonaceous matter 
originally present having been removed. However, a certain amount of this has been 
redeposited in the form of minute granules, flakes, and specks, and in some parts 
of the fossil as large irregular aggregations. The substance of the fossil as it exists at 
present is very porose and friable. 

The transverse section of the specimen is circular, with a diameter of about 3 - 5 cm. 
(fig. 22). There is a fairly large stele measuring 7 mm. across. The greater part of the 
xylem is still preserved, but unfortunately the more central elements of the stele have 
crumbled away, owing to the friable nature of the fossil. The xylem is surrounded by 
a rather, conspicuous ring of phloem, visible to the naked eye, and this in turn by a 
very wide cortex entirely composed of thin-walled parenchyma. In our specimen the 
whole of the outer part of the stem, and also the mantle of persistent leaf-bases that 
probably coated the stem proper in the living plant, have not been preserved. It 
follows, therefore, that the surface of the fossil as shown in fig. 2 1 represents a 
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iC Knorma” or partially decorticated condition of the actual stem. The true external 
surface of the stem, and still more so that of the coating of leaf-bases, would present a 
very different appearance. Numerous leaf-traces and root-steles are cut through on 
their way out through the cortex. The former arise in a close spiral upon the stele. 

Structure of the Stele and Cortex. 

As in Zalesskya gracilis , the xylem forms a perfectly continuous ring and the leaf- 
traces depart in a protostelic manner. The break in the xylem seen to one side of the 
stele (fig. 22) is obviously due to the crumbling away of the stone. This also accounts 
for the absence of tissue in the centre of the stele. Fig. 23 shows clearly that the 
broken inner margin is not the natural limit of the xylem, but the same tissue extended 
further in towards the centre of the stele. The whole mass of the xylem is 6 “4 mm. 
in diameter, but the widest part of it still preserved only measures 2*5 mm. across. If, 
however, an equal amount of it had been preserved all round, the central area .still 
unaccounted for would only be 1 *4 mm. wide. 

As in Zalesskya gracilis , xylem parenchyma is entirely absent, and two distinctly 
different regions can be observed in the xylem. — a central and a peripheral (figs, 23 and 
24). The contrast between the two kinds of xylem appears to be much more marked in 
Zalesskya diploxylon than in Z. gracilis , but this is perhaps due to the fact that we 
have so much more of the central xylem present in Z. diploxylon than in the other 
species. The elements of the outer xylem zone are very elongated, with more or less 
pointed ends. Those at its extreme periphery are not much smaller than the rest, but 
just where the outer zone borders on the central xylem there is a somewhat sudden and 
fairly distinct decrease in the general size of the elements (fig. 23, at x). The elements 
of the central xylem are much wider than those of the outer zone, and in longitudinal 
section the contrast between the two kinds of xylem is even more strongly marked than 
in the transverse (fig. 24). This is chiefly due to the fact that, in addition to being 
wider, the elements of the central xylem are also much shorter than those of the outer 
zone, and further, their terminal walls are transverse, or at most only slightly oblique 
(figs. 24 and 25). In fact, the tracheae of the central xylem. might well be described as 
inflated, oblong, or sack- shaped ; some of the inner ones not being more than twice as 
long as broad. 

The elements of both kinds of xylem have multiseriate pits, those ot the outer 
zone having usually two vertical series of oblong pits ; but in the central xylem as many 
as five regular series were observed. Where the pits are more numerous than this the}' 
are more or less irregularly arranged and the tracheae have a reticulate or porose 
appearance. In spite of their parenchymatous and irregular form there is no doubt that 
even the inmost of the elements preserved belonged to the xylem, being in tact true 
pitted tracheae. Further, we are strongly of the opinion that in the living plant similar 
elements filled up the whole of the vacant space that now occurs in the centre of the 
stele. In fact, we believe that the xylem was solid throughout. 
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As usual, the xylem is surrounded by a broad sheath of parenchyma some four to 
five layers thick (figs. 23 and 26, xy. sh,). Then follows a stout belt of phloem, con- 
sisting of from four to six layers of sieve-tubes without any intervening phloem 
parenchyma (fig- 26, ph .). The sieve - tubes are large and very elongated, and 
probably had fairly thick and firm walls, for in most parts of the section they have f 

kept their form without much distortion. As in Zcilesskyci gracilis, nowhere in any 
of our sections is there any indication either of a protophloem or ol any “porose 
layers.” On the contrary, the large sieve-tubes abut directly upon a zone of 
parenchymatous cells occupying the position of a pericycle (fig. 26, per.). The latter 
is marked off’ from the cortex by an almost continuous ring of irregularly shaped 
aggregations of carbonaceous matter (fig. 26, car.), but no endodermis is recognisable. 

The cortex consists throughout of oval or rounded parenchymatous cells with inter- 
cellular spaces at the corners. No remains of an outer sclerotic cortex have been left 
at any part of its periphery. 

I f The Leaf-trace. ( 

The first sign of the departure of a leaf-trace from the stele is the appearance of a 
slight prominence on the surface of the xylem. This projection increases more and 
more towards above (fig. 27), until at last it is constricted off as the oblong xylem 
strand of the trace. In a leaf-trace some little distance from the stele the xylem 
strand is slightly reniform in outline, with a single median endarch adaxial protoxylem 
(fig. 28, prx.). The leaf-trace protoxylem is decurrent for some distance into the 
xylem of the stem as a mesarch strand, but it dies out much more rapidly than in 
Zalesskya gracilis. Tn fact, it has already disappeared by the time that the prominence 
of the leaf-trace xylem is no longer recognisable. In our sections the leaf-traces in 
closest proximity to the stele have all fallen out, so it could not be determined whether 
any centripetal xylem accompanied the leaf- trace from the stem stele or not. 

As the leaf-trace passes outwards the curvature of its xylem strand gradually in- 
creases until in the outermost traces it has assumed the form of a low arch. At the same 
time the median protoxylem divides first of all into two and ultimately into several 
separate strands. The outline of the whole leaf-trace passes through a similar series of 
changes, although it always remains considerably less curved than its own xylem strand. 

In several of the leaf-traces the tissues are fairly well preserved, and it can be made 
out that there are two or three layers of parenchyma separating the xylem from the 
phloem (fig. 28). The phloem, which completely surrounds the leaf-trace, is in greatest 
abundance in the median region on both sides of the trace, and particularly on the 
adaxial side, where it may consist of as many as six or seven layers of sieve-tubes. As 
in the stem, it appears to consist of sieve-tubes only without any phloem parenchyma. 

The preservation was not sufficiently good to determine the presence or absence of a 
protophloem. Around the phloem are three or four layers of cells, which may be 
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regarded as a pericycle, and the limit oi the whole leaf- trace is marked by a ring of 
black carbonaceous matter (fig. 28 , car.). 


The Root. 

The roots arise singly or in pairs directly on the stele. Their xylem strands are 
attached directly to the xylem of the stele in a line with, but below, the point of 
departure of a leaf-trace xylem. On their way- through the cortex they first of all run 
towards the apex of the stem (fig. 22, n), and then they turn outwards and their 
course becomes very irregular. Their xylem strands are diarch, and they do not attain 
a cortex of their own, so far as could be observed in our specimen. 

Locality . — Found in the same collection as Zalessky a gracilis , Eichwald, sp., but 
without label. The specimen is, however, believed to have come from the same 
locality. 

Specimen preserved in the Museum of the Institute of Mines, St Petersburg. 

// Zalesskya, n.g. 

Fern stems of considerable size. Leaves spirally arranged. Axis occupied by a 
single central protostele. Xylem forming a stout continuous ring, or solid to the 
centre. Xylem differentiated into two regions— a peripheral zone of normal tracheae 
and a more central region of short, wide vesicular elements. Tracheae with multiseriate 
pits. Phloem well developed, separated from the xylem by a stout xylem sheath. 
Protophloem and porose layers absent. Stele surrounded by a very wide parenchy- 
matous cortex ; outer cortex probably sclerotic. Leaf-trace and its xylem strand at 
first ovoid in transverse section, with a median mesarch protoxylem near the adaxial 
side ; further out horse-shoe shaped, with the concavity adaxial and with several 
endarch protoxylems. 

General Considerations. 

The most interesting points brought to light by the investigation of the genus 
Zalesskya are, first of all, the absolute confirmation of the occurrence of a completely 
continuous and perfectly protostelic xylem ring in the vascular anatomy of the 
Osmundaceze , and, secondly, the marked distinction that exists between the elements 
of the peripheral and those of the more central regions of the xylem. The peripheral 
xylem zone is obviously represented, in the recent Osmundaceze by the ring of xylem 
strands that occurs in the stele, but the central xylem, with its short, wide reticulate or 
porose elements, appears to have been lost in the existing forms. 

As regards Zalesskya diploxylon, at any rate, we feel convinced that the central 
xylem occupied the whole of the centre of the stele in the living plant. Further, we 
accept the deduction suggested by this conclusion, that the vascular anatomy of the 
Osmundaceze must be derived from a protostele with a solid central homogeneous 
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xylem mass. In fact, these fossils seem to disclose some of the steps by which the 
transition actually took place. In Zalesskya diploxylon the central trachea? have 
become short and wide, and seem to have changed their water-carrying function for one 
of water-storing. In the recent and the more advanced forms they have become still 
further modified, and, losing all trace of their original tracheal nature, they have 
given rise to a thin-walled parenchymatous pith. From this point of view it is 
clear that the central ground-tissue of the recent Osmuvdaceas must he regarded as 
phylogenetically derived by modification from the central xylem of a solid proto stele, 
and that primitively it had no relation or connection with the cortex whatever. The 
vascular anatomy of the Lepidodendrcw and Sigillarm provides an instructive and 
closely parallel series of developments. A similar advance is made, starting from a 
homogeneous solid mass of xylem ( L . rhodumnense , etc.), through such a form as 
L. vasculare, which has a pith intermingled with short isodiametric tracheae, leading on 
to forms with a pure pith (L. Harcourtii , etc.). The next stage is the partial 
breaking up of the narrow xylem ring as seen in Sigillaria spmulosa (Scott, Studies 
in Fossil Botany, p. 200), until finally a stage is reached in which the xylem strands 
are completely separate from one another, as in Sigillaria Menardi (Brongniart, 
Observations stir la Structure du Sigillaria elegans, pi. xxv., figs. 3 and 4 ; pi. xxvii., 
fig. 1). At this point reference should he made to an interesting observation by 
Seward and Ford in their paper on the anatomy of Todea (Trans. Linn. Soc. Loncl, 
vol. vi., pt. 5, 1903, pp. 248 and 249). They record the occasional occurrence of short, 
wide trachese with reticulate thickenings at the inner margins of the xylem strands of 
Todea superba and T. hymenophylloides. The former is figured on pi. xxix., figs. 
30 and 31. These elements may perhaps be regarded as the vestigial remains of the 
ancestral central xylem. 

The peripheral tissues of the stele in the living Osmundacese possess some special 
characters of exceptional interest and peculiar to the order — in particular, the absence 
of a true protophloem and the presence of the so-called “ porose layers ” on the outside 
of the metaphloem. In Zalesskya both these tissues are absent, and the large sieve- 
tubes of the metaphloem abut directly upon a zone of parenchyma that w T e have called 
the pericyele. It appears, therefore, that the porose layers are a relatively late develop- 
ment, and that Seward and Ford are right (l.c., p. 242) in regarding it as derived from 
the pericyele. In the Osmundaceous affinity the phloem of the stem has never become 
differentiated into protophloem and metaphloem, not even in the most advanced forms. 
On the other hand, a well-developed protophloem is present in the leaf-trace of the 
recent genera and also in Osmundites skidegatensis. 

As regards the zone of tissue that we have called the pericyele in these two fossils, 
it only deserves the name in virtue of its position. No real delimitation is possible 
between its cells and those of the inner cortex, and there is no definite layer that can 
be identified as an endodermis. In fact, the state of affairs in these primitive forms would 
be best expressed by saying that the phloem of the stele was surrounded by a narrow 
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sheath formed by slightly specialised cells’ of the inner cortex. An endodermis might 
have been demonstrable in the living plant as in the modern genera, and whenever it is 
present it must have been differentiated from the outer cells of this sheath, which may 
account for the slight irregularities which it frequently shows in the recent forms. These 
observations on the phloem and pericycle are, of course, far too limited to do more than 
provide mere suggestions as to the origin of these tissues. A complete knowledge of 
this region of the stele in other primitive members of the order is necessary before 
any confident conclusions can be reached. 

Owing to the decorticated nature of our specimens, it is unfortunately impossible to 
say whether the base of the petiole possessed stipular wings or not, and no comparisons 
can be made with the structure of the petiole in the other members of the Osmundaceie. 
It should be mentioned, however, that in Zalesshya there is no alternation of scale- 
leaves and foliage-leaves such as occurs in the recent genera and in the Jurassic 
representatives Osmundites Dunlopi and 0. Gibbiana. The mesareh position of the 
protoxylem in the leaf- trace when still in close proximity to the stem stele is, we believe, 
a point of considerable importance ; but since another Osmundaceous fossil to be described 
in the next part of this paper promises to throw some light upon the point, it will be 
best to leave it over for future consideration. # 


DESCRIPTION OF FIGURES. 

Figs. 8 a-f are from drawings ; all the others are from untouched photographs. 

The following lettering is used throughout: xy., xylem ; prx., protoxylem; ph., phloem; S.T., sieve- 
tubes; per., pericycle ; C., cortex ; l.t, leaf-trace ; r., root. 

Plate I. 

Fig. 1. Zalesshya gracilis. External surface of the whole fossil. Nat. size. (Photograph hy Mens. R. 
Koch ; forwarded hy Mens. M. Zalessky.) 

Fig. 2. Zalesshya gracilis . A complete transverse section, st., stele ; Sc. G sclerotic cortex; i. 0 ., 
parenchymatous cortex; A., tract of inner cortex accompanying the leaf-trace through the sclerotic outer 
cortex, x about 2 (Slide 1253.) 

Fig. 3. Zalesshya gracilis. Portion of the vascular ring in transverse section o. xy., outer xylem : 
i. xy inner xylem. The black band at a?, represents crushed tracheides. x 30. (Slide 1 253.) 

Plate II. ' 

Fig. 4. Zalesshya gracilis . The vascular ring in longitudinal section, xy. sh. , xylem sheath. x 30 . 
(Slide 1258.) 

Fig. 5. Zalesshya gracilis. Surface views of the tracheal walls as seen in longitudinal section. «, a 
single vertical series of pits ; h, two such series ; c, two series widely separated ; d, three series, the median 
one being smaller than the lateral; e, three series all similar; /, four equal series ; g 9 reticulate or porose 
pitting; h, terminal wall between two reticulate or porose elements, x 250. (Slides Nos. 1255, 1256, 
1257, 1258.) 

* We beg to acknowledge our indebtedness to. the Executive Committee of the Carnegie Trust for a grant to 
defray the cost of the plates illustrating Parts I. and II. of this paper. 
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Pig. 6. Oamunda cinnaniomea. Wall between two xylem elements, x 600. 

Fig. 7. Osmundiies skidegatemis. Transverse section of the xylem showing the structure of the walls of 
the tracheae, x 180. (Slide 1251.) 

Fig. 8. Zalesshja gracilis. Transverse sections of the walls of the xylem elements. a 9 a single series 
of pits, each represented by a black line in the substance of the wall; b, two series of pits; c, ditto with an 
additional small black line ; d, three series of pits with additional small black lines ; e and /, imperfectly 
preserved walls, x about 600. 

Plate III. 

Fig. 9. Zalesslcya gracilis. Transverse section of the peripheral tissues of the stele, xy. sh ., zone of 
parenchyma separating xylem from phloem ; in. c., inner cortex, x 50. - (Slide 1252.) 

Fig. 10. Zalesshja gracilis. Transverse section of the phloem ; S. T., sieve-tubes ; pel, pellicle within 
the sieve-tubes ; ph. par., phloem parenchyma; xy. sh ., xylem sheath, x 260. (Slide 1252.) 

Fig. 11. Zalesslcya gracilis. Transverse section of the periphery of the xylem showing a mesarch 
protoxylem group, x 80. (Slide 1253.) 

Fig. 12. Zalesslcya gracilis . Transverse section of the periphery of the xylem showing the first 
indication of the departure of a leaf-trace, x 30. (Slide 1253.) 

Fig. 13, Zalesslcya gracilis. The departing leaf- trace at a point higher up than that shown in fig. 12. 
x 30. (Slide 1235.) 

Fig. 14. Zalesslcya gracilis. The leaf-trace with its xylem just, free from the xylem of the stele, x 30. 
(Slide 1252.) * , ' . 

Fig. 15 a and b. Zalesslcya gracilis. Transverse Sections of two different leaf-traces in close proximity 
to the stele. The protoxylem is still mesarch. x 40. (Slide 1253.) 

Fig. 16. Zalesslcya gracilis . Transverse section of a leaf-trace some distance out in the cortex, xy. sh 
xylem sheath:; ad. ph adaxial phloem; ah. ph., abaxial phloem; en., eiidodermis. x 90. (Slide 1253.) 

Fig. 17. Zalesshja gracilis. Transverse section of one of the outermost leaf-traces in the specimen, 
x about 12. (Slide 1253.) 

Fig. 18. Zalesshja gracilis. Transverse section of the periphery of the stele showing the departure of 
the root steles ; r. st., root steles, x 20. (Slide 1252.) 

Fig. 19. Zalesslcya gracilis. Transverse section of a root when still in the cortex of the stem; sc. r., 
sclerotic cortex of root, x 22. (Slide 1260.) 

Fig, 20. Zalesslcya gracilis. Transverse section of the stele of the same root more highly magnified. 
pr. ph., proto phloem ; en., endodermis, xllO. (Slide 1260.) 

Plate IV. 

Fig. 21. Zalesslcya diploxylon. External surface of the specimen. Nat. size. (Photograph .by , Mens. 
E. Koch: forwarded by Mons. M. Zalessky.) ■ 

Fig. 22. Zalesshja diploxylon. A complete transverse section of the specimen, st., stele, x about 2-|. 
(Slide 1268.) • 

Fig. 23. Zalesslcya diploxylon. Transverse section of a portion of the stele, o. xy outer xylem,; 
cert, xy., central xylem; x., inner limit of outer xylem zone, x 30. (Slide 1268.) 

Fig. 24. Zalesshja diploxylon. Longitudinal section of the stele. Lettering as in fig. 23. x about 14, 
(Slide 1271.) ^ , 

Fig, 25. Zalesslcya diploxylon. Longitudinal section of a portion of the central xylem, x 35. 
(Slide 1271.) 

Fig. 26. Zalesslcya diploxylon . Transverse section of the peripheral tissues of the stele, car., zone of 
carbonaceous matter, x 65. (Slide 1268.) 

Fig. 27. Zalesslcya diploxylon. Transverse section of the periphery of the stele showing a departing 
leaf-trace, x 30. (Slide 1268.) 

Fig. 28. Zalesslcya diploxylon. Transverse section of a leaf-trace in the cortex of the stem. ad. ph., 
adaxial phloem ; ah. ph., abaxial phloem ; car., ring of carbonaceous matter, x 30. (Slide 1269.) 
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paet hi * 

We have already referred in the second part of this series to the opinions held by 
various authors as to the systematic position of the genera Thamnopteris, Bathypteris , 
and Anomorrhcea, and have given in detail the reasons that have induced us to adopt 
these names for the specimens included in these genera (cf. Part II., p. 213). It is 
therefore unnecessary for us to deal any further with the historical aspect of the matter 
in the present communication, and we will at once proceed to the description of the 
structure of the Fern stems in question. 

Thamnopteris, Brongniart. 

1849. Tableaux des genres de vegei. foss. y p. 35. 

Thamnopteris Sciilechtendalii, Eiehwald, sp 
(Pis. I.-V.) 

1842. Anomopteris Schlecht end alii, Eiehwald, Urwelt Russlands, Heft ii., St Petersburg, pp. 163-180, 
pi. iv, figs. 3, 4, and 5.f 

1849. Thamnopteris Sciilechtendalii , Rrongt., Tableaux des genres des veget./oss., pp. 35-36. 

1850. Sphalmopteris Sciilechtendalii , Unger, Genera et species , p. 195. 

1860. Sphallopteris Sciilechtendalii , Eiehwald, Lethma Rossica, vol. i., p. 93, pi. iii. figs. 2 and 3, and 
pi. xx. figs. 2 and 5..J 

1869. Thamnopteris Sciilechtendalii , Schiinper, Traite de paleont. vegei vol. i., p. 701. 

A photograph sent to us by Mons. Zalessky, showing the external characters of the 
type specimen, is figured half natural size in PI. II. fig. 2. The portion presented to 
us for examination by Mons. Tschernyschew was cut from the upper part of this 
specimen, and is figured natural size in PI. II. fig. 3. It comprised about two- 
thirds of the total circumference of the complete specimen (cf. PI. I. fig. 1), which 
must have measured about 12 cm. across its greatest diameter. The exposed surface 
of the fossil does not exhibit the true external surface of the original stock. It 

* Part I., Trans. Roy. Soc. Edin,> vol. xlv., part iii. (No. 27), pp. 759-780, pis. i.-vi., 1907. Part II., idem, 
vol. xlvi., part ii. (No. 9), pp. 213-232, pis. i.-iv., 1908. 

t The specimens figured came from the “gres cuivreux” of Kamskowatkinsk, government of Wjatka. 

+ The specimens figured came from the “ gres cuivreux 55 of Bjelebei 
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will become evident from the subsequent description that an unknown amount of its 
coating of leaf-bases has been removed from it. Each leaf-base is clearly delimited 
on the surface of the fossil, owing to the more persistent nature of the sclerotic tissues 
of the petiole; and in some of them, for similar reasons, the horseshoe-shaped leaf- 
trace is also clearly visible. The spirally arranged leaf-traces increase in size quite 
gradually towards without, not being interrupted by zones of reduced scale leaves as in 
the living and in certain fossil Osmundaceas (fig. 1). Numerous stout roots are seen 
here and there boring their way through the leaf-bases in various directions. Im- 
pressions of these roots are also to be seen on the outer surface of the fossil, 
whose arrangement suggests that they frequently branched while still embedded 
in the petiolar coating, as they also do in the living Osmundacese (fig. 4). Osmunda 
cinnamomea presents an extreme case of this root-branching, as may be seen in 
fig. 5 a and b, which is a photograph of a portion of a branch system dissected out. 

The Histology op the Stem. 

The transverse section of our specimen (fig. 1) shows that the plant possessed a 
large central stele 13 mm. wide. The xylem mass alone measures 11 mm. in 
diameter, and it consists of two distinct regions. There is an outer ring of normal 
tracheae surrounding a centi'al mass of xylem elements of a very special and peculiar 
type (fig. 1 , o. xy. and c. xy. ). These central elements constitute the greater part of 
the xylem mass, forming a core about 8 mm. in diameter ; the width of the outer 
xylem ring being therefore about 3 mm. The peripheral contour of the whole xylem is 
somewhat uneven, owing to the progressive increase in prominence of the departing 
leaf-trace xylems. On the outside of the stele there is a wide parenchymatous inner 
cortex, the tissue of which has become almost completely disorganised (fig. 1, i.c.). This 
is followed by a somewhat narrower zone of sclerotic outer cortex (fig. 1, sc. (?.), which 
by its deep brown colour forms a prominent feature of the fossil and also marks the 
limit ol the stem proper, which is about 50 mm. in diameter. The remainder of 
the specimen consists of a thick sheath of adpressed and more or less conereseent 
petiole bases. Only the inner portion of this petiolar coating is present in our 
specimen, which is bordered by well-preserved fragments of still more pheripheral 
petioles. Its total extent can only be conjectured, but in the living plant it was 
probably of considerably greater width. 

To return to the stele. The whole mass of the xylem is entirely without any 
admixture of parenchyma. The elements of the outer xylem zone are very elon- 
gated, sharp-pointed tracheae with regular multiseriate pits (figs. 6-9). The pits are 
transversely elongated, and two, three, or four vertical series usually occur on the 
same facet of the tracheal wall (fig. 10). Five or even six series are also occasionally 
met with, but simple scalariform tracheae with a single series of pits on each wall 
are very rare. The trachea?, diminish slightly in size towards the periphery, without, 
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however, becoming conspicuously small, and even the outermost possess the same kind 
of pitting as the rest. Elements with small lumens also appear to be scattered 
throughout the outer xylem, but longitudinal sections show that these are really due 
to the transversely cut ends of the tapering tracheae. The only definite protoxylem 
elements to-be observed in the stem stele are those deeurrent from the leaf-traces which 
form more or less deeply immersed groups at various points in the ring of outer xylem 
(fig. 6). These protoxylem strands consist of small tracheae with a single series of 
scalariform pits on their walls, and they die out gradually below without joining on 
to one another. 

The central xylem is sharply marked off from the outer xylem ring both as seen 
in transverse and in longitudinal section (figs. 6 and 7). The strong contrast it 
makes with the outer xylem is due to the fact that it consists of short and wide 
elements very irregular in shape, but on the whole more or less vesicular or sack-like 
(fig. 11). In transverse section some of these elements appear to be thinner walled 
than the rest, in particular towards the central region ; but longitudinal sections show 
clearly that the whole of the central xylem consisted originally of entirely similar 
tracheal elements, and that these apparent differences are the result of variation in the 
amount of decay undergone by the parts in question before mineralisation. The short 
tracheal elements of the central xylem were no doubt thinner walled than those of the 
outer xylem ring, and possibly also less lignified, and they further differed in the 
nature of their pitting. The distribution of their pits is completely irregular, and they 
can only be described as reticulate (figs. 12 and 13). It is instructive to contrast these 
figures with those of the more regular “porose” tracheae of the central xylem of 
Zalesskya gracilis shown in figs. 5, g and h, PL II., in Part II. of this series. All 
the elements of the xylem, both central and peripheral, are really vessels, the pits 
being actual perforations. In the reticulate elements each pit represents a distinct and 
separate perforation ; but when the pits are in regular vertical series all the pits of one 
series communicate with one another by a split or empty space in the substance of 
the wall, as is also the case in the other Osmundacese both recent and fossil."' 5 In 
Thamnopteris the xylem is preserved in such a way that the holes in the middle of 
the wall appear as light-coloured spaces enclosed in dark-coloured bars that represent 
the solid regions, giving an effect similar to that we have already figured in Osmundites 
shidegatensis (Part II., PI. II. fig. 7). 

We have no doubt that in the living plant the xylem was quite solid and con- 
tinuous up to the very centre, although in our sections there is a small central area 
unoccupied by tissue. Indeed, in the section represented by fig. 6 it is evident that 
if the more central elements were freed from contraction and restored to their 
original form and dimensions they would suffice to completely fill up the area 
in question. 

* D. T. Gwynne- Vaughan, “ On the Real Nature of the Trachea; in the Ferns,’’ Ann. Bot., vol. xxiii. (No. 87), 
pp. 517-523, PL xxviii., 1908. 
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As regards the peripheral tissues of the stele, there is a stout “ xylem sheath ” of 
some six to eight layers of parenchyma (figs. 6 and 8, xy. sh.). This is succeeded by a 
wide belt of phloem consisting of four to six layers of large and conspicuous sieve-tubes 
without any intervening phloem parenchyma (figs. 6 and 8, ph. ). On the outside of the 
phloem the tissues are less well preserved, but they are sufficiently clear to demonstrate 
the complete absence both of a protophloem and of the porose layers that characterise 
the recent Osmundaceie. The absence of the protophloem is rendered all the more 
sure since this tissue is distinctly recognisable in the free leaf-traces, as will be shown 
later on. The pericycle abuts directly on the large sieve- tubes, and is about five layers 
thick (figs. 6 and 8, per.). It is well delimited from the cortex by a dark band of 
broken-up cells, which no doubt represent the remains of the lignified walls of the 
endoderinis. It probably consisted of a single layer of cells, although at some points 
two layers of cells seem to have been endodermal in character (figs. 6 and 8, en.). 

The inner cortex consists of ordinary thin-walled parenchyma, and is very poorly 
preserved. The outer cortex, on the other hand, is heavily sclerotic, and in transverse 
section its elements appear as very thick-walled cells with rounded lumens (fig. 14). 
They are not, however, fibrous, but in longitudinal section are seen to be short and oblong 
with bluntly rounded ends not more than four or five times as long as broad (fig. 15). 

The Departure of the Leaf-trace. 

The leaf-trace departs in a typically protostelic manner, precisely as that of 
Zalesshja gracilis* It is therefore unnecessary for us to redescribe the process here, 
the departure being sufficiently illustrated by the figures 16 and 17 on PI. III. 
While still within the endodermis of the stem the xylem strand of the leaf-trace is 
shortly oblong with rounded ends, and it contains a single deeply immersed almost 
central strand of protoxylem (fig. 18). It retains the same form for some time even 
after the leaf-trace has become free from the stem stele (fig. 19), and then it gradually 
becomes more or less elliptic as it passes outwards. At about this stage some of the 
centripetal tracheae in front of the protoxylem strand on the adaxial side cease to occur, 
and are replaced by thin-walled parenchymatous cells (fig. 20). To put it in another 
way, these tracheae are not succeeded above by other tracheae but by parenchyma. In 
fact, the xylem stops short at this point, and as a result a small isolated island of 
parenchyma is now found on the adaxial side some little distance in front of the actual 
protoxylem group (fig. 21). As the leaf-trace passes out this island gradually enlarges 
(fig. 22) until at length even the most adaxial tracheae stop short and the island 
becomes converted into a bay open on the adaxial side (fig. 23). The disappearing 
centripetal tracheae do not all stop short at the same time, but some are continued 
upwards beyond the rest as isolated elements in the parenchyma of the bay (fig. 24). 
This bay then gradually becomes more and more open, and at the same time the leaf- 
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trace as a whole becomes wider. While these changes are going on the single proto- 
xylem group spreads itself out over the inner margin of the island or of the bay (figs. 
22 and 24) and eventually divides into two separate groups (figs. 25-27). The actual 
division is usually delayed until the island has opened out into a bay, although it may 
take place before this happens. A few of the centripetal tracheae immediately in 
contact with the actual protoxylem elements may still persist even after the bay has 
opened out, but these soon disappear and the protoxylems become truly endarch 
(fig. 28). After this stage is reached the xylem strand of the leaf-trace gradually takes 
up the form of a low arch with slightly incurved ends (fig. 29), and the protoxylems 
divide again until four or five distinct groups are found projecting from the adaxial 
concavity of the arch (figs. 28 and 29). All these changes take place while the leaf- 
trace is still in the inner cortex and its outline as a whole is still oblong or elliptic. 
Just as it is about to enter the sclerotic outer cortex the endodermis and ground-tissue 
invades the concavity of the bay and the trace becomes reniform (fig, 29). Once in 
the sclerotic cortex it rapidly takes up the horseshoe-shape outline characteristic of the 
Osmundaceas, and the protoxylems increase to ten or more (fig. l). 

The great majority of the leaf-traces conform exactly with the above description. 
Three traces, however, were found in which the single protoxylem group was markedly 
exeentric in position (figs. 30 and 31) ; this, however, seems to be of no particular im- 
portance, and the traces opened out in the usual way (fig. 32). A much more inter- 
esting variation was exhibited by four other traces, which may lead to conclusions of 
some importance. In these the single mesareh protoxylem had divided into two separate 
and distinct groups before any parenchyma wdiatever had appeared in the xylem of the 
trace (figs. 33-35). Indeed, in one case the protoxylem was already double before the 
xylem of the leaf-trace was yet free from the endodermis of the stem stele (fig. 35). 
The other cases occurred in traces that were well out in the inner cortex. The two 
protoxylem groups may have arisen by the early division of a single protoxylem, or 
they may run down independently into the xylem of the stem. Our specimens give no 
means of settling this point, nor do they give any information as to the behaviour of 
these leaf-traces in their further course out into the petiole. 

The Structure op the Petiole. 

The leaf-trace is accompanied out through the sclerotic cortex of the stem by a 
sheath of thin-walled parenchyma which has mostly become decayed (fig. 36, i. par.) with 
the exception of a number of cells forming an irregular and much interrupted zone in 
close proximity to the trace (figs. 36 and 38, res. 1.). These cells only differ from the rest of 
the parenchyma by their more resistant walls and by the amount of black carbonaceous 
matter they contain, indicating that they possessed dense and specialised contents. 
Similar elements also surround the leaf-trace while it is still in the inner cortex (fig. 1). 
In this region, at any rate, they are not sclerotic, although they may become so in the 
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outer petioles. This is the more probable since their position is occupied by normal 
sclerenchyma in the free petioles of certain other Osmundaceas. It may here be 
remarked that an interrupted sheath of precisely similar cells occurs around the leaf- 
traces in the inner cortex of Zalessky a diploxylon — a point that was inadvertently 
omitted in our previous description of this plant. 

In the coating of leaf-bases outside the sclerotic cortex of the stem, each petiole 
possessed a ring of homogeneous sclerenchyma enclosing the thin-walled ground-tissue 
mentioned above (figs. 1 and 36, scl.). There is also a certain amount of thin-walled 
parenchyma on the outside of this sclerotic ring (fig. 36, o. par.), which is prolonged 
on each side to form stout and broad stipular wings, the closely adpressed petioles 
being delimited from one another by delicate brown lines (figs. 1 and 36, pet. 1.). None 
of our petioles were sufficiently far out to furnish reliable information as to the typical 
arrangement of the sclerenchyma in the stipular base. There are, however, indications 
of isolated sclerotic strands in the parenchyma of the stipules ; and it is also possible 
that the free margins of the stipules were sclerotic, for the tissue in these regions differs 
in appearance from the general parenchyma. These points, so far as can be ascer- 
tained, are illustrated by the text figure 1. 



Diagram 1 . —Diagrammatic restoration of a transverse section of an outer petiolar base of Thamnopteris Schlechtendalii 

to show the arrangement of the sclerencbynm. 

As regards the leaf-trace itself, the adaxial ends of the horse-shoe become deeply 
incurved and almost hooked in the outermost petioles (fig. 1), and as many as twenty 
protoxylems may be counted along the adaxial margin of the xylem strand. The proto- 
xylem elements of the leaf-trace when still in the xylem of the stem, and also for some 
distance out through the cortex, are simply scalariform. Farther out, however, in the 
free petiole they may consist of annular and spiral elements, but we possess no 
longitudinal sections of this region to determine the point. The xylem-sheath of the 
inmost traces is stout and conspicuous, but in the outer ones it becomes reduced to a 
single layer. The phloem is very distinct and completely surrounds the xylem. It is 
especially plentiful in the median region on both the abaxial and the adaxial surfaces of 
the inner traces (fig. 26, ph.), becoming more evenly distributed in the outer. The 
protophloem also is clearly visible all round the trace as a narrow dark band (fig. 26, 
pr.ph.), and at certain points in the inner traces its small constituent elements can 
be distinguished. The pericycle consists of about four layers of cells, and the whole 
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trace is surrounded by a well-defined endodermis, for the most part recognisable as a 
single layer of cells (figs. 26 and 37, en.). 

Perhaps the most striking and interesting feature of the petiole is the presence in 
the pericycle of secretory sacs, which no doubt represent the mucilage sacs that occur 
in the same tissue in the living Osmundace In the fossil these elements are large 
vesicular cells, elongated in longitudinal section, and filled with black contents. Large 
numbers of them are present in the pericycle on both sides of the trace (figs. 36, 37, and 
38, S. s.). On the abaxial side, however, they are confined to the median region, and 
in this Thamiiopteris differs from the living Osmundacese, where the abaxial mucilage 
sacs form two dorso-lateral groups. In the living Osmundacese these sacs do not 
appear at all until near the top of the stipukr region of the leaf-base, but in 
Thamnojoteris they are already present by the time that the trace is in the sclerotic 
cortex of the stem (fig. 29). 

The Structure op the Roots. 

The xylem strands of the roots are inserted upon those of the leaf-traces, but they 
vary considerably as regards the point of their insertion. They arise singly or in pairs, 
sometimes from the back of the leaf-trace xylem before the latter is yet free from the 
xylem of the stem (figs. 7, 16, 17, and 30), sometimes from the free leaf-trace in the 
inner cortex. No roots, however, were seen to arise from the leaf-traces once the 
parenchyma bay has been formed in the xylem. In the free leaf-trace the roots 
arise from the back or from the sides of the xylem, and in the latter case from 
the abaxial or even from the adaxial corner (fig. 39). The roots obtain a cortex of 
their own as they enter the sclerotic cortex of the stem. The root cortex consists of 
an inner thin-walled and an outer sclerotic zone, which remains still thick-walled even 
in the outermost regions of our sections. They bore their way in all directions through 
the stipular tissues of the petiolar coating, but they never perforate the sclerotic rings 
(fig. 1, r.). They have the structure of a typical diarch fern root with a rather stout 
xylem strand, and without further description are sufficiently illustrated by fig. 40. 
The xylem elements bear multiseriate pits similar to those in the stem stele. 

Locality . — Near Bjelebei, government of Orenburg, Russia. 

Horizon . — Upper Permian, “gres cuivreux” (see P 2 of Gfeological Table, Part II., 
p. 219). 
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Bathypteris, Eichwald. 

I860. Eichwald, Letk&ci Rossica^ vol. i., p. 96. 

Bathypteris rhomboidea, Kutorga, sp. 

(Pis. VI., VII.) 

1844. Tubieaulis rliomboidalis, Kutorga (pars), Verhandl. cl. miner. Gesell. zu St Petersburg, pi. i. 

fig. 6. 

1860. Bathypteris rhomboidea, Eichwald, Lethxa Rossica, vol. i., p. 96, pi. iv. figs. 1 and 2. 

1869. Bathypteris rhomboidea, Schimper, TraitS de paleont. veget., vol. i., p. 704. 

1887. Bathypteris rhomboidea, Schmalhauseu, “Die Pfianzenreste der Artinskisehen und Permischen 
Ablagerungen im Osten des Europaischen Russlands,” Mem. du Comite geol., vol. ii. (No. 4), 
pp. 9 and 36, pi. iii. figs. 6 and 7. 

The specimen from which our material was cut is shown at fig. 4 1 , about a half 
natural size, and is the same example as that figured by Eichwald in his Lethma 
Rossica, pi. iv. figs. 1 and 2. The fossil does not contain the whole stem of the 
plant, but merely consists of a certain thickness of its outer coating of petiolar bases 
together with a small portion of the outer region of its cortex. The fragment we 
received was cut from the lower end of the specimen, and proved to be very imperfectly 
preserved ; much of the mineral matter with which it has been infiltrated has been 
subsequently removed, leaving a petrifaction that is now somewhat fragile and friable. 
This rendered the preparation of satisfactory microscopical sections an extremely 
difficult matter, but thanks to the great skill of Dr F. Krantz sections have been 
prepared sufficiently intact to enable us to elucidate the chief structural points of 
the fossil. 

In transverse sections of our material it is seen that the extreme inner margin of 
the fossil includes a certain amount of the outer sclerotic cortex of the stem represented 
by fragments of comparatively small-celled dark-coloured sclerenchyma, but it is so 
much broken up and disintegrated that little can be said about the structure of this 
region. In fact, the first tissues that are sufficiently intact to be serviceable for detailed 
description are those of the free petioles. One of the chief characters of the fossil is 
the looseness with which the petioles that form the coating to the stem are packed 
together (fig. 42). They are not in any way concrescent or even closely adpressed as 
in the previously described fossils, but they are quite free from one another, with 
clearly defined intervening spaces. 

Another important feature of the petiolar bases of Bathypteris which distinguishes 
it from all the other Osmundacete known to us is the fact that they are entirely devoid 
of any stipular expansions. The transverse sections of the petioles are in fact simply 
rhomboidal in outline, fitting into one another without being closely adpressed. 

All the leaf-traces present the typical horseshoe-shaped curve characteristic of the 
Osmundacew, but the arrangement of the sclerenchyma in the petiole varies consider- 
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ably according to the level at which the section is taken. In the outermost petioles 
(fig. 43, int. scl.) the leaf-trace is immediately surrounded by a broad zone of dense 
sclerenchyma. Then comes a wide belt of thin-walled tissue (fig. 43, i. par.), and 
then the customary petiolar sclerotic ring, which is here comparatively narrow (sc. /.). 
The sclerotic ring is in turn enveloped by several layers of thin-walled parenchyma, 
which maintain the rhomboidal outline of the sclerotic ring and are not prolonged at 
the sides into stipules. A peculiarly interesting feature of the petioles of Bathyp- 
tcns is the presence of numerous slender spine-like outgrowths from their periphery, 
which project upwards into the spaces between the petioles and attain a considerable 
length. In petioles nearer the stem the inner sclerotic tissue in contact with the 
leaf-trace increases greatly in amount until it entirely fills up the concavity of the 
trace (fig. 44) and replaces almost completely the parenchyma lying between it and 
the sclerotic ring (fig. 45). This internal sclerenchyma follows the leaf- trace right 
into the stem undiminished in quantity, and is here separated from the outer sclerotic 
cortex of the stem only by a very few layers of parenchyma. 

The constituent elements of the sclerenchyma differ considerably in the nature of 
their preservation. Those of the petiolar sclerotic rings are mostly well preserved, with 
almost homogeneous brown walls. So also are some of those of the inner sclerenchyma 
in contact with the leaf-trace ; the walls of these elements being exceptionally thick 
and more or less distinctly stratified. In most of them, however, the layers of 
stratification have become separated as though they had been macerated, and the 
thickness of the wall is occupied by a number of narrow black concentric lamellae 
alternating with broader and lighter-coloured bands (figs. 46 and 47). The lumen is 
almost obliterated, and is frequently filled by a small dark mass. In transverse section 
they have a rounded outline with small triangular intercellular spaces at the corners, 
while in longitudinal section they are shortly rectangular and blunt ended. The 
elements of the outer sclerotic rings are narrower and fibrous, and they also have 
small intercellular spaces at the angles. 

As already stated, the periphery of the petiole is beset on all sides by spinose 
emergences which grow upwards parallel to the petioles in the spaces that lie between 
them. In a transverse section of the petiolar coating these spaces are almost com- 
pletely filled up by the transverse sections of the numerous spines. The best 
preserved of these show that the centre of the spine is occupied by a stout strand of 
narrow cells with thick and usually lamellated cell- walls, which are surrounded by two 
or three layers of larger thin-walled cells (figs. 49 and 50). In longitudinal section the 
sclerotic cells are seen to be fibrous, while their thin-walled envelope is parenchymatous 
(fig. 52). In most of the spines, however, the more delicate outer layers have become 
decayed or worn away, and the sclerotic core alone is left (figs. 49 and 51) ; and in many 
of them the central elements even of the sclerotic core have disintegrated, leaving a 
small black mass of carbonaceous matter or simply an empty space (fig. 51). On account 
of the great variation in size of the transverse sections of the spines it wmuld seem that 
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they tapered to line points ; at the same time they differ considerably in size even at 
the point of their insertion on the petiole. The thin-walled tissue of the spine is con- 
tinuous at the base with the peripheral parenchyma of the petiole (fig. 50), into 
which the sclerotic core is also decurrent as a definite strand of fibres (fig. 48, scl . *), 
which may be traced downwards for a considerable distance, gradually approaching 
the sclerotic ring of the petiole, with which it eventually becomes completely confluent. 



Diagram 2. — Diagrammatic restoration of a transverse section of an outer petiolar base of Bathypteris rhomboidea 

to show the arrangement of the sclerenchyma. 

The leaf-trace in the outer petioles is typically horse-shoe shaped. The xylem 
strand has numerous endarch protoxylems, the elements of which are probably annular 
or spiral or perhaps both, while those of the xnetaxylem are multiseriate. The endo- 
dermis abuts directly on the internal sheath of sclerenchyma, and at many points has 
conspicuously dark radial walls. The cells of the pericycle when preserved appear to 
have possessed somewhat dense contents (fig. 53). The phloem is very poorly 
preserved, being represented merely by a dark line indicating its crushed and collapsed 
elements. The xylem sheath, on the other hand, presents a feature of peculiar and 
unique interest. A large number of its cells are vertically elongated, and possess very 
dark and lamellated walls similar to those described in the cortical sclerenchyma 
(figs. 53 and 54, xy. sh. scl.). It is believed that these elements were actually sclerotic ; 
and if this is so we know of no perfect parallel in .the Filicales, the nearest analogy 
being found in Achcintum trapeziforme, var. Funckii, where the xylem parenchyma 
becomes thick- walled and fibrous. In Bathypteris the sclerotic elements of the xylem- 
sheath are more plentiful in the outer leaf-traces, and especially on the adaxial surface, 
where they may occupy almost the whole of its extent (fig. 53). 

The Root. 

A large number of roots run outwards in the interstices between the petioles, and 
branch frequently as they pass out. The majority of them possess a diarch xylem 
strand, but a considerable number of triarch roots were also met with (fig. 56). The 
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xylem strand is usually very stout, as shown in fig. 55, which may he regarded as a 
diarch root, although there are strong indications of a third protoxylem. In fact, it is 
probable that both types of structure occur at different points in the same root. In 
other roots the diarch xylem strand is very much thinner, and these are probably 
lateral branches. The cortex of the root is entirely sclerotic, the size of the cells in- 
creasing somewhat from the endodermis outwards. 

Locality. — Mine Kloutschewsk, district of Bjelebei, government of Orenburg, 
Russia. 

Horizon. — Upper Permian, “ gres cuivreux ” (cf. P 2 of Geological Table, Part II., 
p. 219). 

Anomorrhoea, Eichwald. 

1860. Eichwald, Letluea Rossica , vol. i., p. 102. 

Anomorrhoea Fischeri, Eichwald. 

(PL VIII.) 

1860. Anomorrhoea Fischeri , Eichwald, Letluea Rossica, vol. i., p. 102, pi, iv. figs. 3 and 4. 

1869. Anomorrhoea Fischeri , Sehimper, Traite cl. paleont. veget vol. i., p. 702. 

The original specimen of Anomorrhoea Fischeri was figured by Eichwald in his 
Letluea Rossica, pi. iv. figs. 3 and 4, and is again represented about natural size 
in PI. VIII. fig. 57 of the present paper. The fossil consists only of a certain thick- 
ness of the coating of petiole bases that originally surrounded the stem, to which small 
fragments of the outer cortex are still adhering at some points. The outer surface of 
the fossil shows the obliquely fractured ends of the almost vertically growing petioles 
in the form of closely packed elongated rhomboidal sears. 

In some of the transverse sections of our material, which was cut from the upper 
end of the type specimen, closely packed petiole bases alone are to be seen (fig. 58). 
In others the structure of the inmost leaf-traces is such that they must have been 
situated in the cortex of the stem (fig. 59, C.). Most of the tissues of this cortex have 
entirely disappeared, but no doubt it consisted almost entirely of the inner parenchy- 
matous zone. It appears, therefore, that in this stem the outer sclerotic cortex is 
practically absent, being reduced to a narrow zone consisting merely of the confluent 
sclerotic rings of the petioles. Only the xylem strand of the leaf-trace is preserved in 
the inner cortex, and in longitudinal section it is seen to consist of trachea; with the 
usual multiseriate pitting. In the inmost traces the xylem strand is only slightly 
curved, and it possesses a single median endarch protoxylem strand (fig. 60). In those 
farther out the protoxylem divides into two (fig. 61), subsequently into three (fig. 62), 
and at the same time the curve of the xylem strand gradually increases until, when it 
enters the free petiole, it has taken up the form of an arch (fig. 63). In the outer region 
of the cortex the leaf- traces are sometimes accompanied by a few sclerotic elements. In 
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the free petiole the leaf-trace as a whole assumes the characteristic shape of a horse- 
shoe. The softer tissues of the trace are very imperfectly preserved, but at some 
points the xylem sheath and even the sieve-tubes of the phloem could be made out 
on both sides of the xylem (figs. 64 and 65 ,ph.). The sclerotic ring of the petiole is well 
developed, and is surrounded by a narrow zone of parenchyma which is prolonged at 



Diageam 3. — Diagrammatic restoration of a transverse section of an outer petiolar base of A nomorrlma Fischeri to show the 
arrangement of the sclerenchyma. The area within the dotted line probably becomes sclerotic at a point farther out in 
the petiole, 


the sides into very short stipular wings (text fig. 3). Our outermost petioles were 
too close in to show the full development of the stipules or the typical arrangement of 
the sclerenchyma. The tissue on the inside of the sclerotic ring surrounding the leaf- 
trace, and included in the area outlined by the dotted line in text fig. 3, is distinctly 
thick walled, aiSf^farther out in the petiole may develop into sclerenchyma. No 
sclerenchyma was observed in the stipular wings of any of the petioles contained in 
our sections. 

The roots were all of the normal diarch type, the only tissues preserved being 
the xylem strand and a sheath of dense sclerenchyma in immediate contact with the 
stele. This sclerotic sheath is already present while the root is still in the inner cortex 
of the stem, and is still maintained in the outermost parts of our sections. 

Locality . — Copper mines of Kloutschewsk, district of Bjelebei, government of 
Orenbourg, Russia. 

Horizon . — Upper Permian, “gres euivreux” (cf. P 2 of the Geological Table, 
Part II., p. 219). 

General Conclusions. 

In the discussion of the vascular anatomy of the Osmundacew, Thamnopteris 
Schlechtendalii occupies a position of special importance in that it verifies and expands 
a number of statements that could only be made with certain reservation as regards 
the Zalesskyas described in Part II. of this series. Of particular interest is the con- 
firmation of the fact that the central elements of the xylem ‘are really tracheal in 
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nature, and the additional evidence provided for the complete continuity of these 
tracheae up to the 'very centre of the stele. In the face of these facts it seems to us 
almost impossible to avoid the conclusion that the pith of the Omnunclacem has been 
derived directly from an originally solid xylem mass. This xylem, we believe, 
primitively consisted of normal elongated tracheae throughout, and we regard Zalesskya 
and Thamnopteris as representing one of the stages passed through by the central 
tracheae on their way to become short-celled medullary parenchyma. In large and 
solid masses of xylem the efficiency of the central elements as water-conductors seems 
in general to decrease the farther they are from the periphery ; possibly owing to their 
increased distance from any of the living cells of the stele, so that the total elimination 
of this function in the most central elements would not be attended by any serious 
disadvantage to the water current. Again, from their central position these elements 
can render but little assistance towards the support of an erect stem, such as we believe 
these stems to have been (this may also be a reason why the primitive and 
mechanically inefficient porose and reticulate types of perforation are retained by the 
central tracheae for a longer time than by the peripheral). It seems clear; therefore, 
that an economy would be effected if their walls were no longer thickened at -all, and 
especially if they could be converted into some other kind of tissue with different and 
more useful functions. The exact manner in which the change was brought about has 
yet to be made clear. In Thamnopteris , however, there are distinct indications that 
the central tracheae were originally arranged in vertical files, the end members of which 
are more or less pointed. This would suggest that the still meristematic central 
elements of the desmogen strand underwent septation during, or shortly after, their 
elongation. 

In their further alteration into a parenchymatous pith the short central tracheae of 
Zalesskya and Thamnopteris would have to completely lose their thickening, and in 
consequence their pitting. This may take place in two ways : either the tracheae may 
all become transformed simultaneously, resulting directly in a homogeneous pith, or 
else some of the tracheae may lose their tracheal characteristics before the rest, which 
would result first of all in the formation of a “ mixed pith ?/ of short tracheal elements 
scattered amongst parenchyma. If the latter were the course pursued, Osmundace& 
must have existed with a central stelar tissue very similar to that which occupies the 
axis of the stele of a Zygopterid stem. Indeed, if the transformation of the central 
xylem were to extend so far outwards as to reach the immersed protoxylems, a stelar 
structure almost exactly similar to that of Zygopteris eorrugata would be attained. A 
If the steles of the Osmundacese and the Zygopteridese have evolved along parallel 
lines from the solid xylemed stele of the common ancestor we have assumed for the 
two orders, the central tissue of the Zygopterid stele must be regarded as a mixed pith 
rather than as a mass of confluent diffuse protoxylems. further, if the Zygopterid 

* A comparison that has also been made by Taksley in his lectures on the evolution of the Eilicinean vascular 
system, New Phytologist , vol. i., p. 260, 1907. 


6G4 


MR R. KIDSTON AND MR D. T. GWYNNE-VATTGHAN ON 


line of descent is at all close to the Osmundaceous, we must be prepared for the 
existence of a Zygopteris with a solid xylem like that of Thamnopteris, the central 
elements consisting entirely of short tracheae without any parenchyma. Such a 
discovery, in fact, we hopefully anticipate. 

To turn now to the mesarehy of the leaf-trace xylem in the neighbourhood of the 
stem stele. This point, which has already been described as of frequent occurrence in 
Zalesshya gracilis, becomes in Thamnopteris a perfectly regular and constant pheno- 
menon. If it can be maintained that the structure of the leaf-trace in its course 
through the cortex of the stem may give some indication of the earlier stages in its 
phylogenetic development, this mesarehy becomes a matter of considerable interest. 
We have already discussed this subject in a short paper published in the Proceedings of 
this Society,* in which we endeavoured to establish the theory that the adaxially curved 
endarch xylem of the leaf-trace in the free petiole of the Osmundacese has been 
gradually evolved from a primitively mesarch strand through a series of changes that 
are briefly recapitulated by the leaf-trace xylem of Thamnopteris in its passage 
through the cortex (of. PI. IV.). We also regard it probable that a similar origin may 
be ascribed to all Filicinean traces that can be derived from the adaxially curved 
endarch type. 

A peculiar and conspicuous feature of the leaf-trace of Thamnopteris is the appear- 
ance of mucilage sacs in the pericycle, which afford unexpected confirmation of its close 
relationship with the modern Osmundacese- . As regards Bathypteris and Anomorrhcea, 
in spite of the absence of all knowledge of their stem structure, the close correspondence 
of the essential points in the structure of their petioles with those of the other 
Osmundacese practically ensures their inclusion in the order. Judging from the 
structure of the petiole only, Bathypteris is by far the most aberrant type. It is 
separated sharply from all the others, not only by the complete absence of stipules, but 
also by the presence of spinose emergences and by the occurrence of sclerotic elements 
in the xylem sheath. The unfortunate absence of the stem renders any speculation 
as to the primitive or specialised nature of these interesting features too hazardous 
to be pursued at present.! 

Our thanks are especially due to Mons. Th. Tschernyschew for generously supply- 
ing us with materials for the examination of these classical fern stems, and also to 
Mons. Zalessky, through whom they were communicated to us, and for his many other 
kind offices. 

* Gwynne-Vaughan and Kidston, “ On the Origin of the Adaxially Curved Leaf-trace in the Filicales, 55 Proc. 
Roy, Soc. Edin.y vol. xxviii., part vi. (No. 29), p. 433, 1908. 

+ Since the publication of the first part of these memoirs we have been able, through the great kindness of Prof. 
0. Eg. Bertrand, to examine a type specimen of Grammatopteris Rigolloti. The specimen exhibited only an opaque 
polished surface, and accurate conclusions as to its structure were difficult to arrive at. Still, the xylem strands of the 
leaf-traces in the cortex were almost straight oblong bands with small elements along the margins of their extremities. 
So far as we could make out, the general features of this fossil prohibit the especially close affinities with the 
Osmundacece that we previously suspected. 
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We have again to express our indebtedness to the Executive Committee of the 
Carnegie Trust for an additional grant to defray the cost of the plates necessary to 
illustrate this part. 


DESCRIPTION OF FIGURES. 

The figures are all from untouched photographs. 

The following lettering is used throughout: xy., xylem; prx. , protoxylem; xy. six xylem sheath; ph., 
phloem; pr. ph., protophloem ; per., pericycle; en., endodermis; C., cortex; l.t, leaf-trace; r., root. 


Plate I. 

Fig, 1. Thamnopteris SehlecMendalii. Transverse section of specimen, o. xy., outer xylem ring ; 
c. xy ., central xylem ; i. G inner cortex ; se. C ., sclerotic outer cortex ; i. par., inner parenchyma of petiole ; 
o. par .j outer parenchyma of petiole ; Sei, sclerotic ring of petiole ; r., root, x 2. (Slide 1279.) 


Plate II. 

Fig. 2. Thamnopteris SehlecMendalii. Surface view of type specimen. (Photograph by Mons. R. 
Koch ; forwarded by Mons. M. Zalessky.) Half nat. size. 

Fig. 3. Thamnopteris SehlecMendalii. Surface view of the block investigated. About natural size. 

Fig. 4. Thamnopteris SehlecMendalii . Another view of the same block showing impressions of roots, r. 

About nat. size. 

Fig. 5 a and b. Osmunda cinnamomea. Brandling root-systems dissected out from coating of petiole 
bases. Hat. size. 

Fig. 6. Thamnopteris SehlecMendalii. Portion of stele in transverse section, x 13. (Slide 1281.) 

Fig. 7. Thamnopteris SehlecMendalii Longitudinal section of stele showing departure of a leaf-trace 

and of a root stele, x 7. (Slide 1285.) 

Fig. 8. Thamnopteris SehlecMendalii Transverse section of the peripheral tissues of the stele, x 50. 
(Slide 1281.) 

Plate III. 

Fig. 9. Thamnopteris SehlecMendalii Longitudinal section of a portion of the outer xylem ring, 
x 75. "(Slide 1285.) 

Fig. 10. Thamnopteris SehlecMendalii Tracheae of the outer xylem ring in longitudinal section to 
show the multiseriate pitting, x 200. (Slide 1285.) 

Fig. 11. Thamnopteris SehlecMendalii Portion of the central xylem in longitudinal section. Contrast 
with fig. 9. x 75, (Slide 1285.) 

Figs. 12 and 13. Thamnopteris SehlecMendalii Tracheae of the central xylem in longitudinal section 
to show reticulate pitting, x 200. (Slide 1285.) 

Fig. 14. Thamnopteris SehlecMendalii Transverse section of a portion of the sclerotic cortex of the 
stem, x 150. (Slide 1281.) 

Fig. 15. Thamnopteris SehlecMendalii. Longitudinal section of the same, x 150. (Slide 1285.) 

Fig. 16. Thamnopteris SehlecMendalii Transverse section of departing leaf-trace, x 15. (Slide 
1281.) 

Fig. 17. Thamnopteris SehlecMendalii Transverse section of departing leaf-trace. Xylem almost free, 
x 15. (Slide 1281.) 
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Plate IY. 

Fig. 18. Thamnopteris Schlechtendalii. Departing leaf-trace xylem still within endodermis of stem 
stele, x 15. (Slide 1279.) 

Fig. 19. Thamnopteris Schlechtendalii. Free leaf-trace in close proximity to stele, x 15. (Slide 
1279.)° 

Fig. 20, Thamnopteris Schlechtendalii. Leaf-trace showing first appearance of parenchyma on adaxial 
side of the protoxylem. x 15. (Slide 1279.) 

Fig. 2L Thamnopteris Schlechtendalii. Leaf-trace with small island of parenchyma, x 15. (Slide 
1279.) 

Fig. 22. Thamnopteris Schlechtendalii. Leaf-trace with large island of parenchyma, x 15. (Slide 
1279.) ° 

Fig. 23. Thamnopteris Schlechtendalii. Leaf-trace with the island of parenchyma just opening out to 
a bay. x 15. (Slide 1280.) 

Fig. 24. Thamnopteris Schlechtendalii . Leaf-trace with open bay of parenchyma; protoxylem spreading 
out. x 15. (Slide 1280.) 

Figs. 25, 26, and 27. Thamnopteris Schlechtendalii . Leaf-trace with two protoxylems. Note a few 
centripetal tracheae in front of protoxylem in fig. 26. x 15. (Slides 1279 (figs. 26 and 27) and 1286.) 

Fig. 28. Thamnopteris Schlechtendalii. Leaf-trace with several protoxylems. x 15. (Slide 1280.) 

Fig. 29. Thamnopteris Schlechtendalii. Leaf-trace becoming reniform; S. s., secretory sacs. x 15. 
(Slide 1280.) 

Plate Y. 

Fig. 30. Thamnopteris Schlechtendalii. Leaf-trace just departing; ex centric protoxylem. x 15. 
(Slide 1279.) 

Fig. 31. Thamnopteris Schlechtendalii. Free leaf-trace with excentric protoxylem. x 15. (Slide 
1279.) 

Fig, 32. Thamnopteris Schlechtendalii . Leaf-trace with hay of parenchyma in front of excentric 

protoxylem. x 15. (Slide 1280.) 

Figs. 33, 34, and 35. Thamnopteris Schlechtendalii . Leaf-traces showing double mesarch protoxylems. 
x 22. (Figs. 33 and 35, slide 1279 ; fig. 34, slide 1280.) 

Fig. 36. Thamnopteris Schlechtendalii . Transverse section of a portion of an outer petiole to show 
general tissues, muc. s., mucilage sacs; res . c., zone of resistant cells; i. par. , inner parenchyma; o. par,, 
outer parenchyma: Scl., sclerotic ring; pet l ., petiolar limit, x 15. (Slide 1282.) 

Fig. 37. Thamnopteris Schlechtendalii. End of the leaf-trace under higher power. Lettering as in 
fig. 36. x 30. (Slide 1283.) 

Fig. 38. Thamnopteris Schlechtendalii . Part of leaf-trace under still higher power to show mucilage 
sacs. Lettering as in fig. 36. x 55. (Slide 1282.) 

Fig. 39. Thamnopteris Schlechtendalii. Transverse section of free leaf-trace showing two root steles 
arising from the adaxial corners, x 20. (Slide 1281.) 

Fig. 40. Thamnopteris Schlechtendalii . Transverse section of a root in its passage through the leaf- 
coating. x 30. (Slide 1289.) 

Plate YI. 

Fig. 41. Bathypteris rhomboidea. Surface view of the type specimen. (Photograph by Mons. R. Koch ; 
forwarded by Mons. M. Zalessky.) Half nat. size. 

Fig. 42. Bathypteris rhomboidea. Transverse section of specimen, x 2. (Slide 1292.) 

Fig. 43. Bathypteris rhomboidea. Transverse section of an outer petiole, x 6. (Slide 1292.) 

Fig. 44. Bathypteris rhomboidea Transverse section of a petiole closer in, showing increased amount 
of internal sclerenchyma. int. sc., internal sclerenchyma; i. par., internal parenchyma; o. par., outer 
parenchyma, x 6. (Slide 1291.) 
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Fig. 45. Bathypteris rlwmboidea. Transverse section of a petiole still closer in. ini. sc. s internal 
sclerenchyma ; i. par., the inner parenchyma reduced- to a narrow zone, x 7. (Slide 1292.) 

Fig. 46. Bathypteris rlwmboidea. Elements of internal sclerenchyma in transverse section showing 
usual preservation. x 110. (Slide 1291.) 

Fig. 47. Bathypteris rhomboidea. Same elements showing different type of preservation. Observe the 
intercellular spaces, x 110. (Slide 1291.) 

Plate YXL 

■ Fig. 48. Bathypteris rhomboidea . Transverse section of the peripheral tissues of a petiole showing 

insertion of the spinose emergences, sol}, sclerotic cores of the spines, x about 30. (Slide 1291.) 

Figs. 49 and 50. Bathypteris rhomboidea. Transverse sections of spines showing the sclerotic core, scl}, 
surrounded by a parenchymatous sheath, par. sh. x 110 and x 70. (Slides 1292 and 1290.) 

Fig. 51. Bathypteris rhomboidea. Transverse sections of free spines consisting of the sclerotic core 
alone, x 110. (Slide 1291.) 

Fig. 52. Bathypteris rhomboidea. Longitudinal section of a spine with sclerotic core and parenchy- 
matous sheath. o. par., peripheral tissue of adjoining petioles, x 70. (Slide 1297.) 

Fig. 53, Bathypteris rlwmboidea. Transverse section of the end of a leaf- trace, xy. sh . scl , sclerotic 
cells in the xyleni sheath, x 55. (Slide 1292.) 

Fig. 54. Bathypteris rhomboidea. Portion of transverse section of inner margin of a leaf-trace showing 
the sclerotic cells of the xyleni sheath (xy. sh. scl.). x 200. (Slide 1292.) 

Fig. 55. Bathypteris rhomboidea. Transverse section of a diarch root, x 33. (Slide 1295.) 

Fig. 56. Bathypteris rhomboidea. Transverse section of a triarch root, x 33. (Slide 1292.) 


Plate VIII. 

Fig. 57. Anomorrhcea Fisclieri. Surface view of type specimen. (Photograph by Mons. B. Koch ; 
forwarded by Mons. M. Zalessky.) Nat. size. 

Fig, 58. Anomorrhcea Fisclieri. A transverse section of specimen showing petioles only. x 3. 
(Slide 1298.) 

Fig. 59. Anomorrhcea Fisclieri. A transverse section showing a portion of the cortex of the stein 
attached to the petiolar coating, Pet. sh. ; G cortex. x3. (Slide 1304.) 

Fig. 60. Anomorrhcea Fisclieri. Transverse section ox the leaf-trace xyleni in the cortex ; nearest the 
stele with one protoxylem. x 63. (Slide 1304.) 

Fig. 61. Anomorrhcea Fisclieri. Similar section farther out with two protoxylems. x 63. (Slide 
1306.)" 

Fig. 62. Anomorrhcea Fisclieri. Similar section still farther out with three protoxylems. x 63. 
(Slide 1305.) 

Fig. 63. Anomorrhcea Fisclieri. Transverse section of a free petiole, x 10. (Slide 1302.) 

Figs. 64 and 65. Anomorrhcea Fisclieri , Transverse sections of the ends of leaf-traces showing phloem, 
x 85. (Slides 1298 and 1303.) 

Fig. 66. Anomorrlum Fisclieri . Transverse section of the end of a leaf-trace showing protoxylem 
strand, x 85. (Slide 1303.) 
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Von der Tracht Oder Wuchsform der oberkarbonisch-unterpermischen Koniferen war bisher wenig 
bekannt. In der Regel hat man sich die sog. Walchien (. Lebachia , Ernestiodendron und Walchia) als baum- 
formige, habituell an die rezenten Araukarien der Sekt. Eutacta erinnernde Holzgewachse vorgestellt (vgl. 
Sterzel 1918, p. 307), obwohl nicht einmal die palaobotanischen, geschweige denn die botanischen Hand- 
biicher nahere Angaben dariiber enthalten. Gothan (1937, p. 512; vgl. S. 234 in der vorliegenden Arbeit) ist 
aber kiirzlich in bezug auf Walchia ( Ernestiodendron ?) Arnhardtii zu einer recfat abweichenden Auffassung 
gekommen, indem er schreibt: 

„Ich mochte ... die Vermutung* aussprechen, daB' es sich nicht um groBere Baunie gehandelt hat, sondern im ganzen um 
kleinere Strauchlein, womit allerdings das Bild dieser Walchia erheblich von dem abweicheo wiirde, was man sich bisher unter 
einem ,Wa!chiabaum‘ vorgestellt hat/ 4 ' 

An Hand des in den speziellen Abschnitten beschriebenen Materials soil nun diese Frage — unter beson- 
derer Beriicksichtigung der vollstandiger als andere Arten bekannten Lebachia piriformis, L. hypnoides, Erne- 
stiodendron filiciforme und Walchia (Ernestiodendron ?) Arnhardtii — erortert werden. 

Wie auf Seite 37 ausgefuhrt wurde (vgl. Taf. IX/X, Abb. 14), ist im Thiinnger Wald ein Stuck von 
Lebachia piriformis gefunden worden, das den Gipfel einer Hauptachse (= Achse vorvorletzter Ordnung) mit 
funfgliedrigem Quirl ausgewachsener, axillarer, lateraler SproBsysteme unterhalb eines dicken, knospenahn- 
lichen, terminalen Gebiides aufweist (Textabb. 1). Dieses schlieBt die von einfach gegabelten Laubblattern 
umhiillten und in ihrer ersten Entwicklung begriffenen lateralen SproBsysteme des nachstjiingeren Quirls ein, 
welche ihrerseits die Terminalknospe selbst umgeben. Da die Laubblatter der Hauptachse spiralig gestellt sind, 
handelt es sich um Scheinquirle. Fine aus Sachsen stammende SproBpartie derselben Art (S. 40; Taf. XIII/ 
XIV, Abb. 5) tragt in Quirlen angeordnete Aste, die von knotenformigen Verdickungen der Hauptachse aus- 
gehen. In ganz derselben Weise verhalt sich Lebachia hypnoides. Das in Abb. 21, Taf. XCV/XCVI (S. 169), 
dargestellte Exemplar weist namlich einen Hauptachsengipf el mit einem apikalen Quirl von noch nicht entfal- 
teten lateralen SproBsystemen auf, unterhalb welches Quirls ein vollig entfalteter, verzweigter Seitenast sich be- 
findet, der zu dem nachstalteren, zum groBten Teil aber nicht erhalten gebliebenen Astquirl gehort. Wahrschein- 
lich gehort ferner die in Abb. 7, Taf. CXXXIX/CXL (S. 228), photographierte Stammpartie zu Lebachia, obwohl 
dies wegen des schlechten Erhaltungszustandes des Materials nicht zu beweisen ist. Sie tragt einen Quirl von 
lateralen SproBsystemen, aus dessen Mitte die Hauptachse hervortritt. Endlich ist sowohl Walchiopremnon 
(Lebachia?) valdajolense (S. 277; Taf. CLVII/CLVIII, Abb. 19), das holzerne walzenformige Stamme mit 
mehrgliedrigen Scheinquirlen von Seiteniisten umfaBt und mit Rucksicht auf die Art der Beblatterung wahr- 
scheinlich mit Lebachia in Beziehung zu bringen ist, alsauch die unter Tylodendron (emend.) beschriebenen 
und zu oberkarbonisch-unterpermischen Koniferen gehorenden, isolierten Achsenmarkkorper und -ausgusse 
mit periodischen, den Abgangszonen der Astquirle entsprechenden Anschwellungen (S. 283) zu erwahnen 
(Textabb. 2). 




I extabb. 5. ieil einer Hauptachse von Krnestiodendron jilicifonnc mit 

7“ a ? pa /I: len zw ' ei “' einem Scheinquirl angehorender Seitenaste 
(nach Sterzel 1918, Taf. 13, Abb. 126). - 1/1. 



I extabb. 4 

a. Laterales SproBsystem von Lebachia n 
Abb. 4). - 1/1. ' 


parvifolia (vgl. Taf. XXXIX /XL 


b ' P^^^sjateralen SproBsystems von Lebachia Hirmer, 


wi (vgl. Taf. XGI/ 
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Strauch hervorrufen. Baiime ini eigentlichen Sinne sind, wle Troll hervorhebt, durch den Besitz eines me.hr 
oder weniger langen Stammes und einer aus dessen Verzweigimg hervorgehenden Astkrone verschiedener 
Form ausgezeichnet, wahrend der strauchartige Wuchs durch die mangelnde Oliederung des Vegetations- 
korpers in Stamm und Krone entsteht. Obergangsformen kommen vor; diese betreffen aber namentlich Bau me 
von syiTi.podi.alei.il Aufbau. Der m o n o p odiale und wahrschei n 1 i c h m o n o k o r m i s c h e, v o r 
a 1 ! e in d u r e h regelmaBig e t a g i e r t e B e a s t u n g gekennzeichnete A u f b a u d e r H a n p t - 
a c h s e be i d e n „W a 1 c h i e n 4< 1 a B t s i c h n u r in i t der A n n a h m e vereinbaren, d a 8 dies e 
fossilen Koniferen echte Baurne darstel Item 

Wie hoch sie waren, wissen wir nicht. Man hat zwar angenommen, daB die groBen, aus deni Rot- 

liegenden der Gegend von Chemnitz in Sachsen stammenden Araukaritenstamme zu Walchien gehort haben 

(Sterzel 1918), aber der Zusammenhang 1st nicht bewiesen (vgl. S. 283 in der vorliegenden Arbeit). Die 

einzigen, sicher hierhergehorigen Stammstucke — sie sind unter clem Namen W alchiopremnon von mil* beschrie- 
ben — erreichen einen Durchmesser von nur etwa 10 cm. Die Markkorper von Tylodendron weisen entspre- 
chende Dimensionen auf. Man kann daher bis auf weiteres vermuten, daB die genannten Lebachia Ernestio- 
dendron - und Walchia- Arten ini allgemeinen schlankstammige und nicht sehr hohe Baume gewesen. sind. 
DaB aber Unterschiede in dieser Beziehung zwischen verschiedenen Arten vorhanden gewesen sind, geht aus 
der ungleich kraftigen Ausbildung der Seitenaste bei verschiedenen Arten hervor. Extreme Falle sind einer- 
seits Lebachia pinifonnis , L. speciosa , L. Hirmeri , Walchia {Lebachia?) Schlotheimii , W. (Lebachia?) Ber- 
trand ii y W. (Lebachia?) Whitei und W. (. Ernestiodendron ?) germanica, die .me hr Oder weniger kraftigen 
Wuchs zeigen, andererseits Lebachia Goep perUana y LJiyprtoides , Walchia (Lebachia?) minata, W. (Lebachia?) 
stricia , W. (Lebachia?) Carpentieri und W. (Lebachia?) Dawsonimii schwacheren SproBsystemen. .Eine Reihe 
von anderen Arten vermitteln zwischen diesen Extremen. Partien von. Hauptachsen sind zwar bisher nur 
in wenigen Fallen nachgewiesen. Die Einheitlichkeit in der Art der Verzweigung, die die lateralen SproB- 
systeme veranschaulichen, laBt aber vermuten, daB baumformiger Wuchs innerhalb der genannten. Koniferen- 
gattungen die Regel gewesen 1st. 

Was den Aufbau der Krone betrifft, so beruht er auf der Art der Verzweigung der Seitenaste und soil, 
daher erst unten erortert werden. 

Aus diesen Ausfiihrungen ergibt sich, daB die „Walchien“ in ihrer Wuchsforin nicht unbetrachtlich von 
den palaozoischen Cordaiten abgewichen sind, da bei diesen die regelmaBige Verzweigung der Hauptadi.se 
durch in Scheinquirlen angeordnete, etwa gleichstarke Aste fehlte. Nadi Grand’Eury (1877, p.263) war 
namlich die Verzweigung der Cordaiten stets unregelmaBig. Die Seitenachsen erster Ordnung waren bei ihnen 
ungleich entwickelt und meist weit voneinander entfernt. Ferner richteten diese sich weit starker auf als bei 
den betreffenden oberkarbonisch-unterpermischen Koniferen. Als sie vereinzelt in Scheinquirlen auftraten, 
zeigten sie sich sehr ungleich stark ausgebildet. Da die Verzweigung der Hauptachse auBerdem irn unteren 
Tell der mehr oder weniger hohen Baume weitgehend unterdriickt war, so ergab sich daraus eine ausgepragte 
Kronenbildung. 

Nach der Darstellung Grand’Eury’s wiircle ein weiterer Unterschied gegeniiber den „Walchien a darin 
liegen, daB bei den Cordaiten die Seitenknospen erst in einiger Entfernung oberhalb ihrer Tragblatter saBen, 
womit auch der Befund Renault’s (1896 a, pp. 91, 98) an Metacordaites Rigolloti Renault in Einklang 
steht. Grand’ Eury hat diese Erscheinung sowofal im Text betont als auch durch zahlreiche Zeichnungen 
erlautert. Was die letzteren betri-fft, so bekorarat man haufig den Eindruck, als ob die Seitenachsen extra.ax.il lar 
en.tstaii.deii waren und den groBen Laubblattern in ihrer Stellung entsprachen, was als eine primitive Verzwei- 
gungsart aufgefaBt werden miiBte. Wie es sich wirklich dam it verhalt, ist aber nicht ganz klar. Nach Maslen 
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(1911, p. 409) und Scott (1918, p.4-42) war die Verzweigung bei den daraufhin untersuchten Arten der 
Gattung Mesoxylon Scott et Maslen edit axillar, und dasselbe gilt fur die Gattung Poroxylon Renault 
(vgl Scott 1923, p. 244). Beide gehoren den Cordaitales an. AuBerdem ist anzufiihren, daB bei den Cordaiten 
sowohl die weiblichen als auch die mannlichen B lit ten (Schuppenkomplexe) in der Achsel von Tragblattern 
gef unden worden sind. Ich neige deshalb der Ansicht zu, daB axillare Verzweigung audi die Cordaitales 
durchweg gekennzeichnet hat. 

Es ware von Interesse, hier auch die oberpermischen Koniferengattungen Walkomiella Florin 1 ), Ull- 
mannia Goeppert und Psetidovoltzia Florin sowie die triassischen Koniferengattungen Voltzia Brongniart 
und Albertia Schimper zum Vergleich mit den „Walchien“ heranzuziehen, aber diese scheinen bisher mit 
Riicksicht auf die Verzweigung der liauptachse ganzlich unbekannt zu sein. 

Fiber die Wuchsform der sonstigen in Frage kommenden Koniferengattungen bzw. an Koniferen erinnern- 
den Gattungen aus deni Oberkarbon und deni unteren Perm laBt sich wenig sagen, da Partien der Hauptachse 
der zu ihnen gehorenden Arten noch unbekannt sind. Wahrend ich mit Riicksicht auf die Gestalt und Verzwei- 
gung ihrer lateralen SproBsysteme vermute, daB Carpentaria und Paleotaxites gleichfalls durch baumformigen 
Wuchs und etagierte Beastung einer monopodialen Hauptachse gekennzeichnet waren, deutet das Material 
von Buriadia, Lecrosia und Paranoctadus vielleicht mehr abweichende und weniger spezialisierte Gestaltungs- 
und Verzweigungsverhaltnisse an. DaB diese Gattungen Holzgewachse umfassen, ist zwar eindeutig. Wie die 
Art der Verzweigung derjenigen Mutterachsen gewesen ist, die ihre fossil erhaltenen lateralen SproBsysteme 
getragen haben, muB aber in Ermangelung an geeignetem Material dahingestellt bleiben. 

Die lateralen SproBsysteme. 

Mit Riicksicht auf die Art der Verzweigung der lateralen SproBsysteme konnen zwei liaupttypen unter 
den oberkarbonisch-unterpermischen Koniferen (bzw. den wahrscheinlich zu den Koniferen gehorenden paliio- 
zoischen Gymnospermen) unterschieden werden, die wir die Walchia- und Buriadia - Typen nennen wollen. 
Der Walchia - Typus ist fur die Gattungen Lebachia (Textabb. A a), Ernestiodendron (Textabb. 5), Walchia 
{Textabb. 4/; und 6) und Carpentaria (Textabb. 7) charakteristisch, wahrend der Buriadia - Typus die Gattun- 
gen Buriadia (Textabb. 11), Paranoctadus (Textabb. 12) und Lecrosia kennzeichnet. Paleotaxites schlieBt sich 
am nachsten jener Gruppe an, soli aber aus gewissen Griinden fur sich behandelt werden. 

Der Walchia -Typus entspricht vollig dem von Goebel (1928, p. 6) charakterisierten „Araukaroid“, 
d. h, demjenigen sehr ausgepragten Typ von lateralen SproBsystemen, die unter den rezenten Pflanzen beson- 
ders von Araucaria excelsa bekannt ist, aber in modifizierter Form auch auBerhalb der Koniferen in ganz 
anderen Abteilungen des Pflanzenreichs sich finclet. Es handelt sich urn Sprosse erster (vorletzter) Ordnung, 
die, obwohl mit allseitswendigen, also radiar verteilten, verhaltnismaBig kleinen Slattern bekleidet, Seiten- 
zweige nur streng zweizeilig in einer Ebene erzeugen. Diese wedelformigen SproBsysteme stelien ein haufig 
angefiihrtes Beispiel fur stabile Induktion der Wuchsrichtung dar. 

9 Professor Dr. L. Emberger in Montpellier hat rnich kurzlich darauf aufmerksam gemacht, daB der von mir fur die 
australische oberpermische Konifere „Brachyphyllum“ aus tr ale O. Feistm. (Florin 1940 a) vorgeschlagene neue Gattungsname 

Walkornia schon von Schuster (1931, p. 256) eingefiihrt worden ist, und zwar fin* eine vermutete fossile Cycadacee aus Tas- 
manian. Dies ist mir bisher entgangen, wie iibrigens auch Dr. A. B. Walkom (Sydney) selbst, mit dem ich wegen der Benen- 
nung der betreffenden Konifere korrespondiert habe. Walkornia Florin ist also nach den Nomenklaturregeln ungiiltig. Ich 
schlage deshalb den Gattungsnamen Walkomiella n. nom. vor. ,, Walkornia 9 * 11 australis soli also Walkomiella australis 

(O. Feistm.) il comb, benannt werden. 



Wie Abb. 14, Taf. IX/X, und Textabb. 1 zeigen, bildeten die Glieder eines Quirls von Seitensprossen bei 
Lebachia anfangs einen sehr spitzen Achsenwinkel und waren fast senkrecht nach oben gerichtet. Der Winkel 
vergroBerte sich aber sehr rasch. Die Achsen erster Ordnung wurden dabei abstehend bis gespreizt. Die Maxi- 
inalgroBe des Achsenwinkels diirfte sowohl bei Lebachia als auch bei Ernestiodendron 90" betragen haben. 
Die ini Wachstum begriffenen Seitensprosse erster (vorletzter) Ordnung blieben anfanglich unverzweigt :; ), 
worauf die Anlagen der Sprosse zweiter (letzter) Ordnung in den Achseln mehr oder weniger zahlreicher 
flankenstandiger Blatter erschienen und alsbald zur Ausbildung gelangten. Wie bei Araucaria wuchsen sie 
mehr oder weniger in die Lange, blieben aber in der Regel unverzweigt. Die flachen, plagiotropen lateralen 
SproBsysteme der „Walchien“ bestanden also normal aus je einein kraftigen Seitenast erster (vorletzter) Ord- 
nung mit in zwei Reihen rechts und links angeordneten, meist alternierenden, seltener zu je zweien auf der- 
selben Hohe auftretenden Seitensprossen zweiter (letzter) Ordnung: ein dorsiventraler Aufbau, den sclion der 
jiingste ausgewachsene Astquirl der Hauptachse in Abb. 14, Taf. IX/X, und Textabb. 1 aufweist. Die beiden 
Flanken waren durchgehends gleichartig ausgebildet. In welchem Grade die Dorsiventralitat der Achse erster 
Ordnung sich in der Massenverteilung ihrer Riicken- und Bauchseite ausgedriickt hat, ist dagegen noch 
unbekannt. Auf die Anordnung der Blatter ist kein derartiger EinfluB bemerkbar. 

Was die gegenseitige Entfernung der Quirle von Seitenachsen erster Ordnung bei den „Walchien“ 
betrifft, so diirfte diese innerhalb gewisser Grenzen schwankend gewesen sein, und zwar nicht nur beim Ver- 
gleich der verschiedenen Gattungen, sondern auch schon bei den einzelnen Arten und Individuen. Ausgeprag- 
tere Unterschiede in dieser Beziehung haben hochstens nur solche Arten gezeigt, deren Wuchs sehr verschie- 
den kriiftig war. Es sei in diesem Zusammenhang auf die ungleiche Gesamtliinge der Seitenaste bei verschie- 
denen Arten aufmerksam gemacht. 

Die Lebachien, Ernestiodendron- Formen und Walchien im engeren Sinne weisen ziemlich groBe Ober- 
einstimmung in bezug auf die Entfernung der Seitenzweige letzter Ordnung von der Basis ihrer Mutterachse 
auf, obwohl auch hier Unterschiede je nach der Starke der Sprosse bei verschiedenen Arten vorhanden gewe- 
sen sein mogen. So diirfte der basale zweiglose Teil der lateralen SproBsysteme bei Lebachia piniformis meist 
einige Zentimeter Linger als bei L. hypnoides gewesen sein. Ausnahmsweise, wie bei dem in Abb. 1, Taf. VII/ 
VIII, dargestellten SproBsystem jener Konifere, trat ein Seitenzweig zweiter (letzter) Ordnung vereinzelt in 
der Nahe der Basis ihrer Mutterachse auf, blieb aber dann wahrscheinlich stets sehr kurz. 

Ahnlich gleichmaBig erscheint bei den „ Walchien" (im weiteren Sinne) das Verhaltnis der Dicke und 
Lange der Sprosse vorletzter und letzter Ordnung. Die durch die fossilen Reste veranschaulichte SproBfolge 
ist durch einen bestimmten Grad der Abstufung und Dicke der Achsen, auch einschlieBlich der Beblatterung, 
charakterisiert, indem diejenigen letzter Ordnung durchschnittlich weit diinner als ihre Mutterachse sind. Am 
grdBten ist dieser Unterschied im basalen und mittleren Teil jedes lateralen SproBsystems. Er gleicht sich erst 
weiter distalwarts einigermaBen aus. 

Die Zahl der auf dem unverzweigten Basalstiick der Achse erster (vorletzter) Ordnung folgenden Achsen- 
glieder, oder mit anderen Worten, die Zahl der Seitenzweige letzter Ordnung je SproBsystem ist meist groB, 
aber bei jeder Art innerhalb gewisser Grenzen veranderlich. Bei den Lebachien erreichte sie, soweit bekannt, 
an jeder Flanke etwa 20 — 60 und bei Ernestiodendron ca. 50 . Die groBte Anzahl ist bei Lebachia hypnoides 
gefunden (ca. 60 ). Fur Araucaria excelsa gibt Burtt ( 1899 , p. 57 ) die entsprechende Zahl auf 120 an. In 
der Regel ist jeder Seitenzweig weit langer als das entsprechende Glied seiner Mutterachse. Am ausgeprag- 
testen tritt dieses Verhaltnis in den mittleren Regionen der Seitenaste hervor. Auf die basalen kiirzeren 

-) Ganz unverzweigte Sprosse erster Ordnung (Schlangensprosse), wie sie ausnahmsweise bei Araucaria excelsa vor- 
kommen (Chalon 1912, p. 232), sind bei den palaozoischen Koniferen vom Walchia-Typ unbekannt. 


Seitenzweige zweiter Ordnung folgen also meist welt langere, ttrid erst weiter apikalwarts hort die Langen- 
zunahme auf; die Lange der Seitenzweige nimmt dort wiederum, und zwar meist rascfa, ab. AuBerdem ist zu 
erwahnen, daB die maximale und durchschnittliche Lange und Dicke der Seitenzweige zweiter Ordnung bei 
verschiedenen Arten der genannten Oattungen je nach der Starke der SproBsysteme verschieden sind. Die 
Achsen- und Neigungswinkel dieser Seitenzweige schwanken innerhalb recht weiter Grenzen. In der mittleren 
Region eines lateralen SproBsvstems sind die Seitenzweige meist abstehend bis fast gespreizt. Distalwarts kann 
der Achsenwinkel etwa unverandert bleiben oder manchmal kleiner werden. Unverandert, oder fast so, ist 
sie meistens bei Ernestiodendron und den wahrscheinlich zu dieser Gattung gehorenden Walchia- Arten , aber 
auch im allgemeinen bei den Lebachien. Haufig erscheinen die Seitenzweige geracle; in anderen Fallen aber 
biegen sie sich in der Ebene ihrer Mutterachse entweder so, daB ihre Spitze starker gegen die der Mutterachse 
gerichtet wird oder umgekehrt. I in letzteren Falle kann man ofter von schwacli „hangenden“ Seitenzweigen 
sprechen. Solche fehlen jedoch stets der distalen Region der lateralen SproBsysteme. 

Hieraus geht Fervor, daB man in bezug auf die lateralen SproBsysteme -der „Walchien u (im weiteren 
Sinne) von einer mesotonen Forderung in der seitlichen Verzweigung sprechen kann, wahrend die meisten 
rezenten Koniferen hier Akrotonie aufweisen sollen (Troll 1937, pp. 606, 613). 

Knospen, die, wenn im Leben verblieben, zu Seitenzweigen zweiter Ordnung ausgetrieben waren, sind 
in einigen Fallen gefunden worden: 

Lebackia piniformls var. magnified — Taf. XXIX /XXX, Abb. 5 
laxifolia — Taf. LXIII/LXIV, Abb. 12 und 14 
Ernestiodendron filicifonne — Taf. CXVII/CXVIII, Abb. 23 
Walchia ( Lebachia ?) Schlotheimii — Taf. CXXVII/CXXVIII, Abb. 17 
„ (Ernestiodendron?) Arnhardtii — Taf. CXLIII/CXLIV, Abb. 11 
( „ ?) germanica — Taf. CXLV/CXLVI, Abb. 14 

Auch die seitlichen Knospen dieser fossilen Koniferen treten wie bei den heutigen Araukarien im allgemei- 
nen nur undeutlich als Einheiten hervor, was mit der Beschaffenheit ihrer Deckelemente zusammenhangt (vgl. 
Schulze 1934, p. 39). Unter den abgebildeten Fallen sind die Knospen von Lebachia laxifolia mit Hirer 
schmal konischen Gestalt am ausgepragtesten. Im Vergleich mit ihnen sind diejenigen von L. piniformis var. 
magnified weit groBer und dicker, fast kugelig bis ellipsoidisch. Auf ihre Deckelemente wercle ich bei Bespre- 
chimg der Blattformen zuruckkommen. Es sei bemerkt, daB Gestalt und GroBe cler Knospen bei verschiedenen 
Arten offenbar verschieden sind und daher fur die Artunterscheidung in Betracht kommen konnten. Leider 
kennt man sie aber bisher nur bei wenigen Arten. Die „Walchien“ zeigen durchgehends dachige Knospen- 
bildung, d. h. die Deckelemente greifen mit den Randern iibereinander und bedecken sich gegenseitig. 

Holthusen (1940, p. 593) hat festgestellt, daB im allgemeinen bei den Koniferen (enischlieBlich der 
Araukarien) die makroskopisch leeren Blattachseln der Seitentriebe niemals embryonale Z.ellen bzw. ein 
Achselmeristem enthalten. Wahrscheinlich haben die „Walchien a sich ebenso verhalten. 

Wir haben oben die „normale“ Verzweigung der lateralen SproBsysteme bei den „Walchien“ geschildert, 
die u. a. cladurch gekennzeichnet war, daB die axillaren Seitensprosse zweiter Ordnung unverzweigt blieben' 
Bei einigen Arten, namlich Lebachia Goeppertiana (Taf. XLV/XLVI, Abb. 1), L. laxifolia (Taf. LV/LVI, 
Abb. 5 — 6), £. speciosa (Taf. LXIX/LXX, Abb. 2), L. hypnoides (Taf. XCIX/C, Abb. 3 und 5, Textabb. 8b) 
und Ernestiodendron filicifonne (Taf. CXVII/CXVIII, Abb. 1), verzweigen sich ausnahmsweise entweder ein- 
zelne oder fast alle Seitenachsen zweiter Ordnung eines lateralen SproBsvstems fiederartig, d. h. es werden 
axillare, flankenstandige Seitensprosse dritter Ordnung erzeugt, wodurch das Verzweigungssystem stark 
kompliziert wird. Bei deni in Abb. 3, Taf. XCIX/C (vgl. Schema in Textabb. 8 b), dargestellten lateralen SproB- 
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system von Lehachia hypnoides linden sich sogar einzelne kurze Seitenachsen vierter Ordnung. Die Verzwei- 
gung 1st hier in der basalen Region der Seitenachsen zweiter Ordnung am starksten. Bemerkenswert ist, da8 
die verzweigten Seitenachsen drifter Ordnung ausschlieBlich auf der akroskopen Seite der Muttersprosse auf- 
treten und daB Hire Verzweigung gabeligen Charakter vortauscht. Diese Erscheinung erinnert auBerlich an die 
Verzweigungsverhaltnisse gewisser Cupressaceen. Nach Troll (1937, p. 613) verasteln sich aber die Seiten- 
sprosse dieser Koniferen vorzugsweise in der Media ne und zeigen Epitonie in der Verzweigung der Achsen 
vorletzter Ordnung. Bei Lehachia hypnoides , wo die Verzweigungsebene horizontal orientiert liegt, handelt es 
sich statt clessen urn eine For derung der akroskopen Flanke. Inwieweit derartige SproBsysteme die Tendenz 
gezeigt haben, in einer ganz bestimmten Region des Baumes aufzutreten oder zu fefalen, laBt sich nicht sicher 
sagen (vgl. unten). Entweder traten die Seitensprosse drifter Ordnung nur am Ende hirer Mufterachse auf 
( Lehachia spedosa , Ernestiodendron filiciforme), oder auch die Achsen zweiter Ordnung trugen Hirer ganzen 
Lange nach Seitensprosse ( Lehachia Goeppertiana , L. hypnoides). Im Oegensatz zu den Seitenasten der be- 
treffenden SproBsysteme war das unverzweigte Basalstiick der Achsen zweiter Ordnung im letzteren Falle sehr 
kurz und nicht langer als die darauffolgenden Glieder. In diesem Zusammenhang sel an einen Befund von 
Goebel (1908, p. 90) erinnert. Nach Entfernung des Vegetationspunktes an einem SeitensproB erster Ord- 
nung von Araucaria excelsa bildete sich ein neuer Seitentrieb zweiter Ordnung zu einem wedelformigen SproB- 
system aus und nahm also die Eigenschaften seines Muttersprosses an. Was die „Walchien“ betrifft, so ist es 
aber zweifelhaft, ob die doppelt-fiederartige Verzweigung in samtlichen soeben genannten Fallen auf auBere 
Reize zuriickgefuhri werden konnen. 

Wahrend die soeben besprochene Erscheinung bei gewissen palaozoischen Koniferen wenigstens in dem 
Sinne als normal zu bezeichnen ist, daB die Verzweigung der Achsen zweiter Ordnung in ahnlicher Weise wie 
die ihrer Muttersprosse erfolgte, sind andererseits einige Falle in dem erhaltenen Material beobachtet, wo 
anomale, durch irgend eine Art von Schadigung hervorgerufene Verzweigung von Seitensprossen stattgefun- 
den hat. Bei dem in Abb. 2, Taf. VII/VIII, und Textabb.Or/ dargestellten lateralen SproBsystem von Lehachia 
piniformis war das Wachstum der Seitenachsen zweiter Ordnung in der etwa halbwegs nach der Spitze ihrer 
Mufterachse zu gelegenen Region ins Stocken geraten, und erst weiter distalwarts erreichten diese ihre normale 
Lange. AuBerdem sind zwei Seitensprosse zweiter Ordnung geschadigt gewesen, wonach der eine durch seine 
■scheinbare Dichotomie vier dicht aneinander gestellte Seitensprosse drifter Ordnung und der andere einen ein- 
zelnen SproB erzeugte. Allem Anschein nach entwickelten sich diese anomalen Seitenzweige aus kleinen Knos- 
pen, die in Blattachseln nachtraglich aufgetreten waren. Bei dem in Abb. 2, Taf. XI/XII, photographierten 
SproBsystem wurde die Spitze der Achse erster Ordnung selbst geschadigt, worauf zwei benachbarte Sprosse 
zweiter Ordnung sich nach Art ihrer Mufterachse durch flankenstandige Seitensprosse (drifter Ordnung) ver- 
zweigten. Ein etwa ahnlicher Fall liegt wahrscheinlich auch fiir Lehachia laxifolia vor (Taf. LX I/LX 1 1, Abb. 1), 
ofawohl nur ein einziger SeitensproB zweiter Ordnung sich verzweigt hat. In Textabb. 9 b (vgl. Abb. 1, 
Taf. LXIII./LXIV) dagegen, die ein anderes laterales SproBsystem der letztgenannten Art darstellt, war die 
distale Region der Seitenachse erster Ordnung plotzlich zur isotomen, flabellaten (vgl. Troll 1934, p. 99) 
Dichotomie iibergegangen. Spater gabelten sich auch die resultierenden, gleich starken Gabelzweige je einmal 
isotom. Im Gegensatz zu den hier also durch Gabelung gebildeten Seitenzweigen zweiter Ordnung, die sonst 
vollig mil den zuvor an demselben SproBsystem axillar entstandenen Zweigen der gleichen Ordnung iiberein- 
stimmten, blieben die durch die zweite Gabelung entstandenen samtlich unverzweigt. Isotome flabellate Dicho- 
tomie scheint endlich auch die in Abb. 18, Taf. CXLI/CXLII, photographierte, anomal entwickelte Seitenachse 
erster Ordnung von Walchia (Ernestiodendron?) Arnhardiii gekennzeichnet zu haben. Wenn ich hier von 
Dichotomie spreche, so beruht dies nur auf dem auBeren Eindruck, da die Entwicklungsgeschichte der SproB- 


— 374 


spitze in tossiiem Material nicht bekannt sein kann. Das Aussehen und das gegeniiber dem der normalen Sei- 
tenzweige zweiter Ordnung abweichende Verhalten der vermuteten Gabelzweige machen es aber wahrschein- 
lich, daB das Wachstum im SproBscheitel tatsachlich aufgehort und aus zvvei neu entstandenen Scheitel- 
punkten in einer fur die Pflanze atypischen Weise von neuem eingesetzt hat (vgl. Troll 1937, p. 465). 

Endlich sind gewisse bei Lebachia piniformis (Taf. 1X/X, Abb. 3, Taf. XXiX/XXX, Abb. 8, laf. XXVII/ 
XXVIII, Abb. 4) und L. parvifolia (Taf. XXXV/XXXVI, Abb. 12, und Textabb. 10) (vgl. Taf. CLI/CLII, 
Abb. 37 — 3S) gefundene, wahrscheinlich als Gallensprosse (organoide Gallen) zu deutende Seitenzweige zwei- 
ter Ordnung zu erwahnen. Sie treten nur selten und vereinzelt unter normalen Seitenzweigen auf und sind 
vorzugsweise durch ihre von der normalen erheblich abweichende, an die der Hauptachse und der kraftigeren 
Seitenachsen erster Ordnung erinnernde Beblatterung gekennzeichnet. Bemerkenswert ist auch die bei ihnen 
eingetretene Symmetrieanderung, wodurch ihre Blatter haufig nach der gleichen Seite gerichtet sind. Nach 
Goebel (1928, p.576) beruht die abweichende Gestaltung der Gallensprosse im allgemeinen auf einer durch 
auBeren Reiz verursachten Stoffanhaufung. Diese ruft Symmetrieveranderungen im SproBscheitel hervor, die 
zu abweichenden Gestaltungsverhaltnissen fiihren. Bei Lebachia piniformis wird noch eine andere Art von 
„Gallen“ angetroffen (Taf. XIII/XIV, Abb. 19 u. 21), die an sonst normalen Seitenzweigen zweiter Ordnung 
gesessen haben. Sie sind auf S. 41 beschrieben und bediirfen keiner weiteren Erorterung. Fiir die Deutung der 
betreffenden Gebilde als Gallen spricht der Umstand, daB die Koniferen auch jetzt noch eine auffallende Rolle 
als Gallenwirte spielen. 

Wir knupfen nunmehr an die Ausfiihrungen iiber die Tracht oder Wuchsform der „Walchien“ an, ftir 
welche die Gestaltungs- und Verzweigungsverhaltnisse der lateralen SproBsysteme von groBter Bedeutung 
sind. Bei der Durchsicht des gesamten Materials vom Walchia - Typ fallt die groBe Einformigkeit ihrer Wuchs- 
form auf, woraus hervorgeht, daB trotz ihres Artreichtums die Tracht der Walchienbaume verhaltnismaBig 
starr und fixiert gewesen ist. Bemerkenswert ist vor allem die strenge Amphitonie der lateralen 
Verzweigungssysteme, von der auch nicht eine Ausnahme unter den Tausenden von Exemplaren nach- 
gewiesen werden konnte. Unter gleichzeitiger Beriicksichtigung der etagierten B e - 
astung der Hauptachse liegt es daher nahe zu vermuten, daB Lebachia, Erne stiodendr on, 
Walchia und wohl auch Carpentaria durch eine Wuchsform charakterisiert gewesen 
sind, die sehr an die der rezenten Araucaria excelsa erinnert (vgl. Wieland 1935, Taf. 32, 
Abb. 1—3). Wahrscheinlich hafteten die Seitenaste so lange deni schlanken Stamme an, daB eine derartig 
stark ausgepragte Kronenbildung wie bei gewissen rezenten Araucaria- Arten der Sekt. Colynibea gefehlt hat. 

in ihrer Tracht miissen die „Walchien‘“ von den Cordaiten stark verschieden gewesen sein. Zu dem, was 
iiber die Verzweigung der Hauptachse schon gesagt ist, ist hier auf die unregelmaBige und sparliche Ver- 
zweigung der Seitenachsen bei diesen aufmerksam zu machen. 

Die lateralen SproBsysteme bei den rezenten Araukarien der Sekt. Eutacta zeigen eine mit dem Alter der 
Pflanze allmahlich einsetzende Koinplikation der Verzweigung, indem auch die Seitensprosse zweiter Ord- 
nung zweizeilig angeordnete Seitenzweige erzeugen. Die Funde von einzelnen solchen doppelt-fiederartig ver- 
zweigten SproBsystemen im fossilen Material deuten darauf hin, daB die „Walchien“ eine ahnliche SproB- 
entwicklung durchgemacht haben. Wenn richtig, wiirde das bedeuten, daB vielleicht sogar die meisten der 
als Fossilien erhaltenen, einfach-fiederartig verzweigten SproBsysteme nicht direkt an Hauptachsen, sondern 
an kraftigeren Seitenasten gesessen haben. Diese Annahme steht weder mit der aus dem Typus der Verzwei- 
gung hergeleiteten Vorstellung von den „Walchien“ als baumformigen Koniferen noch auch mit den maBigen 
Dimensionen der meisten vorliegenden lateralen SproBsysteme im Widerspruch. 


Wie Church (1920, p. 5) hervorgehoben hat, ist die Wuchsform der rezenten Araukarien kaum an sich 
als primitiv, sondern eher als ein in seiner eigenen Richtung spezialisierter Typ unter den Koniferen zu 
betrachten, der, abgesehen von der Beblatterung, durch die Kombination von regelmaBigem Etagenaufbau mit 
a nip hi to ii verzweigten lateralen SproBsystemen gekennzeichnet ist. Es ist von Interesse feststellen zu konnen, 
daB dieser Typ jedoch keineswegs modern ist, sondern sclion unter den altesten bekannten Koniferen stark ver- 
treten war. Andererseits fehlte diesen iiberhaupt die ausgepragte Differenzierung der seitlichen vegetativen 
V erz weigungssysteme in Lang- und Kurztriebe, die erst spater in der Gesehichte der Klasse in gewissen 
Verwandtschaftskreisen aufgetreten ist. 

Wenn die groBe Ahnlichkeit in den Verzweigungsverhaitnissen zwischen den palaozoischen „Walchien" 
und gewissen rezenten Araukarien betont wird, so darf nicht vergessen werden, daB diese Ahnlichkeit nicht 
allein in deni etagenmaBigen Aufbau der Hauptachse ausgedriickt ist, sondern auch in der Kombination der 
fur die orthotrope Hauptachse und die plagiotropen Seitenaste bekannt gemachten Verzweigungsverhaltnisse. 
Die Tendenz, Scheinquirle von Seitenasten auszubilden, ist namlich unter den rezenten Koniferen keineswegs 
auf die Araukarien beschrankt, sondern kommt mehr oder weniger ausgepragt auch innerhalb anderer Faini- 
lien vor. So gibt Pilger ( 1926 , pp. 212 — 213) fiir die Podocarpaceen an, daB die rnit allseitiger Beblatte- 
rung versehenen. Arten haufig wirtelig gestellte Aste aufweisen. Was die Pinaceen betrifft, so wird gewohnlich 
ein kraftiger Hauptstamm ausgebildet, der sich durch Etagen (Scheinquirle) verzweigt (Pilger loc.cit.,p. 271). 
Sciadopiiys zeigt in alien Teilen eine quirlige Verzweigung der Sprosse. Wenn aber die Verzweigungsverhalt- 
nisse in Hirer Gesamtheit in Betracht gezogen werden, so ist ohne weiteres klar, daB die „Walchien“ eine 
Sonderstellung einnehmen, die sie nur mit gewissen rezenten und wohl auch fossilen Araukarien teilen. 

Offenbar herrschte eine bestimmte Rhythmik im Zuwachs und in der Verzweigung der Hauptachse bei 
den „Walchien“. Wie bei den heutigen Araukarien fehlte wohl auch nicht ganz die (individuelle) Knospen- 
ruhe, obwohl die Knospen undifferenziert waren und eben nur die eine Schuppenhiille entbehrenden Anlagen 
der neuen Sprosse darstellten. Zwar sollen nach Gothan (1924, p. 47) Ruheknospen bei den Bitumen cies 
Karbons und des Rotliegenden generell gefehlt haben, eine Annafame, die ihn zu dem SchluB leitete, daB diese 
Gewachse gar keine Ruheperiode im Wachstum gekannt batten. Er denkt aber ciabei nur an die ausgepragte 
Winterruhe, die fiir rezente Holzgewachse in der nordlich extratropischen Zone bezeichnend ist und den 
„Walchien“ wohl gefehlt hat. Die Wachstumsperiodizitat der „Walchien“ braucht aber keiner Kliniarhythmik 
entsprochen zu haben. 

Da die „Walchien“ in den geologischen Schichten fast ausschlieBlich durch isolierte beblatterte Sprosse 
und SproBsysteme vertreten sind, ist die Annahme berechtigt, daB deren Abwurf ein fiir sie charakteristisches 
Merkmal gewesen ist. Dies steht mit der Auffassung Barnards (1926, p. 115) in gutem Einklang, nach der 
„the habit of shedding the foliar branch was a very ancient one in the Conifers" (vgl. Thomson 1913, p. 6). 
Mit Ausnahme der kurzen, unverzweigten Neben- oder Zwischenzweige an der Hauptachse von Lehachia pint - 
formis diirften bei Lehachia , Ernestiodendron unci Walchia die Sprosse letzter Ordnung in der Regel nicht 
isoliert, sondern im Zusammenhang mit ihrer Mutterachse beim Absterben abgeworfen worden sein. Die Tren- 
nungsstelle lag wohl stets an der Basis des Sprosses vorletzter (bzw. vorvorletzter) Ordnung. 

Im Zusammenhang mit seiner Erorterung iiber das Araukaroid hebt Goebel (1928, p. 6) hervor, daB 
schon die allseitige Anordnung der Blatter bei den Araukarien auf urspriinglich radiare Verzweigung hinweist. 
Bei Araucaria Cunninghamii Sweet ist im Gegensatz zu A. excelsa nach ihm die Amphitonie der Seitenaste 
anfangs nicht vorhanden, sondern kommt aus allseitiger Verzweigung durch die Unterdriickung der nicht 
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i'lankenstandigen Sprosse zustande 3 ). Goebel betrachtet es als mindestens wahrscheinlich, daB derselbe Vor- 
gang, nur nicht ontogenetisch, sondern phylogenetisch bei Formen wie A. excelsa stattgefunden hat. 

Mit Riicksicht auf cliese Auffassung Goebel’s ist es von besonderem Interesse, daB die ausgepragt amphi- 
tonen Verzweigungsverhaltnisse der Seitensprosse, die die Gattungen Lebachia, Ernestiodendron, Walchia und 
Carpentieria charakterisierten, nicht alleinherrschend unter den altesten bekannten Koniferen bzw. koniferen- 
ahnlichen Gvmnospermen des Palaozoikums gewesen sind. itn Gegensatz zum Walchia- Typ we ist 
der Buriadia- Typ in diesem Sinne weniger spezialisierte Verzweigungsverhaltnisse 
auf, so daB die Seitenzweige letzter Ordnung nicht streng zweizeilig und weit 
lockerer und unregelmaBiger angeordnet sind. Nebenbei sei erwiihnt, daB die Bebliitterung 
auch hier allseitig ist. 

In der Gattung Buriadia selbst haben wir kraftige Seitenaste, die sparlich und unregelmaBig (also nicht 
fiederartig) verzweigt sind (Textabb. 11). Sie tragen wenige, zerstreut stehende, bis 11 cm lange, nicht-parallele, 
aber mehr oder weniger in einer Ebene ausgebreitete Seitenzweige zweiter Ordnung, die abstehend bis gespreizt 
(30—90") und meist abwechselnd sind. Es ist wahrscheinlich, daB die fiache Ausbreitung der SproBsysteme 
hier zum Teil durch ein Oberbiegen der nicht streng zweizeilig inserierten Seitenzweige stattfand. Die Gattung 
ist aber nur unvollstandig bekannt, und man weiB daher nicht, ob Seitenzweige ausnahmsweise sogar median 
auf der Ober- oder Unterseite ihrer Mutterachse erzeugt wurden. AuBerdem fallt bei dieser Gattung die wech- 
selnde Biegung der Seitenzweige und die relativ groBe Entfernung der Blattspreiten voneinander, besonders an 
den Seitenasten erster Ordnung auf. 

In der Art der Verzweigung der laferalen SproBsysteme schlieBt sich Lecrosia, soweit bekannt, der Gat- 
tung Buriadia nahe an. Die abstehenden (25 — 60") und bis uber 10 cm langen Seitensprosse zweiter Ordnung 
geben aber auch ihrerseits manchmal Seitenzweige ab, die jenen Sprossen in Steilung und Aussehen sehr 
ahnlich sind, aber noch diinnere Achsen besitzen. 

Was endlich Paranocladus betrifft, so sind die lateralen SproBsysteme von P. ? fallax gleichfalls unregel- 
maBig, also nicht fiederartig verzweigt (Textabb. 12). Die Seitenaste sind deutlich radiar gebaut und die auf- 
recht-abstehenden Seitensprosse zweiter Ordnung erst durch Oberbiegen annahernd in einer Ebene aus- 
gebreitet (Taf. CLXV/CLXVI, Abb. 1 und 5). Paranocladus erinnert in dieser Hinsicht sehr an die oberper- 
mische Konifere Walkomiella australis (0. Feistm.) Florin (Florin 1940 a, p. 100). Fur beide gilt in bezug 
auf die lateralen vegetativen SproBsysteme, daB sie, sowohl was Verzweigung als auch Beblatterung betrifft, 
unter den rezenten Koniferen ihr nachstes Analogon in der adulten Form von Araucaria Cunninghamii fin den 
(vgl. Florin 1931, Taf. 3, Abb. 3). 

In meiner Arbeit fiber Walkomiella (Florin 1940a, p. IS) 4 ) habe ich die Verschiedenheit in der Verzwei- 
gung der Seitenachsen vorletzter Ordnung zwischen den „Walchien“ einerseits und den Gattungen U liman nia, 
Pseudovoltzia und Volizia andererseits hervorgehoben. Obwohl die Seitenzweige letzter Ordnung auch bei 
diesen Koniferen in etwa einer Ebene ausgebreitet sind, scheinen sie nicht ganz so streng zweizeilig wie bei 
den „Walchien“ angeordnet zu sein 5 ) . Vor allem sind die Zweiglein aber im allgemeinen lockerer und 

:l ) Tatsachlich kehrt die radiare Verzweigung der Seitensprosse bei dieser Art in der Baumkrone wieder. 

J ) Vgl. Note auf S. 370 in der vorliegenden Abhandlung. 

r ’) Fine Ausnahme bildet scheinbar „Voltzia walchiaeformis“ Fliche (Fliche u. Zeiller 1010, p. 19S, Taf. XXI), die 
angeblich aus dem Buntsandstein der Vogesen stammt. Das abgebildete Material ist steril und besteht aus eineni Abdruck ernes 
fiederartig verzweigten, lateralen SproBsystems, das habituell mit denen der Lebachien ubereinstimmt. Ob dieser Rest wirk- 
lich zu Voltzia gehort hat, war von vornherein zweifelhaft. Fliche selbst scheint daruber unsicher gewesen zu sein. Man fragt 
sich, ob hier nicht statt dessen eine unterpermische Konifere vorliegt, da auch solche aus den Vogesen bekannt sind (1 Walcldo - 
premnon. {Lebachia?] valdajolense). Fiir diese Moglichkeit spricht zunachst, daB sowohl die Fundortsangabe als auch die 
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unregelmaBiger gestellt. Der mit dem „Araukaroid“ Goebel’s ubereinstimmende, sell r ausgepragte Walchia- 
Typ in der Verzweigung der lateralen SproBsysteme wurde bei den oberpermischen and untertriassischen 
Koniferengattungen nicht erreicht. 

Indent ich mich der entsprechenden Auffassung Goebel’s anschlieBe, betrachte ich den in oberkar- 
bonisch-unterpermiseher Zeit dure it die Gattungen Paranocladas, Lecrosia und Biiriadia 
vertretenen Typus der Verzweigung der lateralen SproBsysteme a Is relativ pri- 
m i t i v und den Walchia - T y p f o ! g 1 i c h a 1 s a bge 1 e i t e t. S eh r bemerkenswert i s t die iiber- 
aus reiche Entwicklung, die die durch den letztgenannten Verzweigungstyp c h a - 
rakterisierte palaozoische Kon iferengruppe um die Wende des Karbons und des 
Perms auf der nordlichen Hemisphare erfahren hat. Auf der siid lichen Hemisphare dagegen diirfte 
sie damals gefehlt haben. Soweit aus der liickenhaften Oberlieferung spaterer Koniferenfloren geschlossen 
vverden darf, trat der Verzweigungstyp der „W a 1 c h i e n“ (im weiteren Sinne) s c h o n im oberen 
Perm mit einem Male stark zuriick, blieb aber hauptsachlich un ter den m esozo- 
ischen und kiinozoischen Araucariaceen erhalten. 

Zum SchluB seien einige Worte fiber die Gattung Paleotaxites hinzugeffigt. Wie aus der speziellen Dar- 
stellung hervorgeht, soli diese durch reichlich verzweigte laterale SproBsysteme gekennzeichnet sein, die nach 
alien Richtungen hin ausstrahlende, abstehende bis gespreizte und dicht gestellte Seitenzweige zweiter (letzter) 
Ordnung aufweisen. Wie schon auf S. 306 bemerkt wurde, ist der Erhaltungszustand des betreffenden Mate- 
rials nicht hinreichend gut, um jeden Zweifel fiber die Richtigkeit dieser Deutung der .Verzweigungsverhalt- 
nisse der Seitensprosse zu beseitigen. Wiirde es sich herausstellen, daB die Verzweigung, statt radiar, tatsach- 
lich zweizeilig ware, so hatten wir in Paleotaxites praecursor keinen Vertreter einer besonderen Gattung, 
sondern eine der Lebachia ahnliche Walchia- Art vor uns. Die von D. White gegebene Deutung der Mor- 
phologie der lateralen SproBsysteme von Paleotaxites ist namlich, wie schon hervorgehoben, um so bemerkens- 
werter, als nicht nur die Seitenzweige letzter Ordnung in ihrer Beblatterung, sondern auch die Oompho- 
strobus-BYatier an der Achse vorletzter Ordnung stark an die entsprechenden Merkmale der SproBsysteme 
mehrerer „Walchien“ erinnern. Die Frage kann jedenfalls erst nach Auffinden besser erhaltenen Materials 
sicher entschieden werden. 


Die Laubblatter. 

Von den nicht erhaltenen Kotyledonen und Jugendblattern abgesehen, sind bei den Arten der Gattungen 
Lebachia, Ernestiodendron, Walchia, Paleotaxites und Lecrosia (L. Oouldii) ihrem Auftreten nach folgende 
mehr oder weniger spezialisierte Laubblattkategorien zu unterscheiden, namlich 

Aitersbestimmung des Materials offenbar unsicher ist (vgl. Flicbe u. Zeiller loc. cit, p. 200, Note). Der Sammler hatte „Fon- 
tenoy-le-Vieux“ als Fundort angegeben; Fliche nahm aber an, daB Fontenoy-le-Chateau bei Epinal gemeint ware, und hat da- 
nach das Alter als Buntsandstein bestimmt! (Wo Fontenoy-le-Vieux gelegen ist, habe ich leider nicht feststellen konnen.) Die von 
Fliche angegebenen Unterschiede zwischen seiner „Art“ und den unterpermischen Walchien vom Lebachia- Typ sind aufier- 
dem nicht zutreffend. Wenn die von Fliche veroffentlichfe photographische Abbildung unter geeigneter schwacher VergroBe- 
rung geniustert wird, so kann man hier und da sogar feststellen, daB die Laubblatter der Achse vorletzter Ordnung an der 
Spitze gegabelt sind ( Gomphostrobus ). Derartige Blatter sind den Voltzien aus dem Buntsandstein ganz fremd. Dieser 
Befund entscheidet die Frage von der systematischen Stellung von „Voltzia walchiaeformis Es handelt sich demnach um eine 
unterpermische Konifere vom Lebachia- Typ, und zwar wahrscheinlich um Lebachia intermedia, die zuvor aus dem Rotliegen- 
den von Braunau (Sudetengau) im Deutschen Reich und von Lodeve (Dep. Herault) in Frankreich nachgewiesen ist (vgl. S. 128 
in der vorliegenden Arbeit). 
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a) die Laubblatter (einschliefilich der Trag- oder Stiitzblatter) an der Hauptachse und den Sei- 
tenachsen erster (vorletzter bzw. vorvorletzter) Ordnung, und 

b) die Laubblatter an den Seitenzweigen 1 e t z t e r (und bei entsprechend starkerer Verzweigung 
auch vorletzter) Ordnung. 

AuBerdem sollen kurz besprochen werden 

c) die anomalen Blatter der bei zwei Lebachia- Arten nachgewiesenen Gallensprosse und 

d) die Laubblatter an weibliche Zapfen tragenden Seitenachsen zweiter Ordnung bei gewissen Arten. 

Der Kiirze halber bezeichne ich unten als Gruppe A Lebachia, die zu Lebachia wahrscheinlich gehorenden 
Walchia- Arten, Paleotaxites und Lccrosia, und als Gruppe B Ernestiodendron nebst den zu dieser Gattung 
wahrscheinlich gehorenden 'Walchia- Arten. 

Die Laubblatter der Hauptachse und der Seitenachsen erster Ordnung bei den 
betreffenden Koniferen sind durchschnittlich Linger, breiter und flacher als diejenigen ihrer Seitenzweige letz- 
ter Ordnung. Sie lassen sich folgenderraaBen charakterisieren: 

Blatter derb, bifazial, spiralig gestellt, allseitswendig, adaxial fast gerade bis schwach oder auch starker 
konkav gekrurarat, entweder an der Achse breit (Gruppe A) oder nicht (Gruppe B) herablaufend, entweder 
einander Iibergreifend oder nichtubergreifend, in der Fazialansicht dreieckig bis fast linealisch, an der Spitze 
entweder ungeteilt und spitz oder auch je einmal raehr oder weniger tief gegabelt, hochstwahrscheinlich ein- 
aderig (bei den Gabelblattern im basalen und mittleren Teil), mit Ausnahme der Trag- oder Stiitzblatter der 
Seitensprosse — die stets abstehend bis gespreizt sind — entweder angedriickt bis aufrecht-abstehend (aus- 
nahmsweise abstehend bis gespreizt) (Gruppe A) oder auch durchgehends gespreizt bis sogar mehr oder 
weniger hangend (Gruppe B), und mit meist nicht oder nur schwach (ausnahmsweise starker) einwarts 
gekrummter Spitze versehen. 

Was Gruppe A betrifft, so lassen die Blatter dieser Kategorie im ausgewachsenen Zustande nur undeut- 
lich eine Gliederung in Blattgrund und Blattspreite (Unterblatt und Oberblatt) erkennen, da jede Art von Ein- 
schniirung fehlt und der Ubergang sich also allmahlich vollzieht. Die basale Verbreiterung des Blattes ist zum 
groBten Teil als Blattpolster ausgebildet und dort mit der SproBoberflache vereinigt. Haufig sind diese Blatt- 
polster mehr oder weniger stark gestreckt sowie oben und unten zugespitzt. Bei Lecrosia Gouldii 
(Taf. CLXIII/CLXIV, Abb. 20) aber sind sie etwa ebenso breit wie hoch und haben rhombische Form. Die 
Blattpolster erzeugen in diesem Falle eine besonders charakteristische Felderung der Achsenoberflache. 

Der Blattgrund folgte wie im aligemeinen bei den Koniferen wahrend langerer Zeit sowohl der Langen- 
zunahme als auch dem sekundaren Dickenwachstum der Achse, so daB deren gesamte Oberflache von den 
Blattbasen „berindet“ wurde und keine Ausbildung von ausgepragten Internodien, d. h. nackten Achsen- 
partien zwischen den Blattinsertionen stattgefunden hat. Auch das Auseinanderriicken der Blatter an den 
Seitenasten gewisser Lebachien wurde von einer entsprechenden Langenausdehnung der Blattpolster begleitet 
(vgl. z. B. Lebachia laxifolia, L. mucronata u. a.) . In der Persistenz der Blatter und insbesondere der Blatt- 
basen ahnein die Lebachien den heutigen Araukarien. Nach den bei W alchiopremnon (vgl. S. 278) gemachten 
Befunden zu urteilen, sind. die Blattpolster der betreffenden fossilen Koniferen jedoch weniger stark als bei 
diesen durch Dilatation tangential gestreckt, obwohl sie die Oberflache eines etwa 10 cm dicken Stammes noch 
vollig bedeckten. Wie schon bemerkt, muB man daher annehmen, daB bei ihnen die primaren Durchmesser 
des Stammes und der Seitenachsen verschiedener Verzweigungsgrade von Anfang an ungleich groB waren. 
Bei den rezenten Koniferen kommt es bekanntlich vielfach vor, daB die Hauptachse zahlreichere Blattreihen 
tragt als ihre Seitensprosse, was mit der Starke des Vegetationspunktes zusammenhangt. 
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Die Blatter der Gruppe A 'sind in den Diagnosen als „herablaufend“ bezeichnet, womit das Fehlen 
einer scharf abgesetzten Spreite ausgedriickt wurde. Anders verhalten sich die „nichtherablaufenden“ Blatter 
an Hauptachse und Seitenasten von Ernestiodendron filiciforme nebst den zu dieser Gattung wahrscheinlich 
gehorenden Walchia-Artm (Gruppe B). Es ist nicht leicht, in jedem Falle festzustellen, daB auch hier die 
Aehse bedeckende Blattpartien tatsachlich vorhanden gewesen sind und daB ihr folglich auch ausgepragte 
Internodienausbildung mit nackten Achsenpartien zwischen den Blattinsertionen gefehlt hat. Obwohl die 
Achsen im allgemeinen in der Weise erhalten sind, daB die Beschaffenheit ihrer Oberflache nicht deutlich her- 
vortritt, bin ich mit Riicksicht auf die von Sterzel (1918, Taf. 13, Abb. 126) veroffentlichte Photographie 
(vgl. Textabb. 3 in der vorliegenden Arbeit) und auf Grund anderer von rnir selbst untersuchten Exemplare 
zu der Auf fassung gekommen, daB wir es auch hier tatsachlich mit einer Art von die Aclise vollig bedeckenden, 
obwohl diinnen und schwach entwickelten Blattpolstern zu tun haben, von denen die Blattspreite sich leichter 
abldste als bei Lebachia. Die Blatter haben namlich ziemlich scharf umrissene Narben an der Aehse fainter- 
lassen, wie sie den Lebachien ganz fremd sind. 

Da die Spreite der betreffenden Blatter nicht nur innerhalb der Gruppe B sondern auch innerhalb der 
Gruppe A weit starker als das Blattpolster ausgebildet wurde und gegenltber ihm den Hauptanteil der Assimi- 
lation besorgte, so handelt es sich in beiden Fallen um Nadelblatter (die sich jedoch bisweilen an der Spitze 
verzweigten; vgl. unten). 

Es soli ferner hervorgehoben werden, daB die hier besprochenen Laubblatter der Gruppe B sich von den 
entsprechenden Blattern der Gruppe A darin unterscheiden, daB sie an der der Aehse aufsitzenden Basis der 
Spreite starker gekielt sind, und zwar fast ebenso stark auf der Oberseite als auf der Unterseite. In jener 
Gruppe erscheinen also die beiden Spreitenflachen kurz auf- bzw. absteigend und die Rander gar nicht oder 
sehr kurz herablaufend, wahrend im entgegengesetzten Falle beide Blattseiten absteigen, die Blattunterseite 
dabei besonders stark in die Lange gezogen ist und die Blattrander stets mehr oder weniger weit an der Achsen- 
oberflache herablaufen. 

Die Abgliederung der Spreitenbasis vom Blattpolster innerhalb der Gruppe B, die der Gruppe A fehlt, 
spiegelt sich in der Erhaltungsweise der Sprosse wieder. Wahrend die Laubblatter bei zu Gruppe A gehoren- 
den SproBabdriicken nicht nur in Marginal- sondern manchmal auch in Fazialansicht erhalten sind, trifft dies 
in Beztig auf Gruppe B nur ausnahmsweise unter besonderen Einbettungsverhaltnissen zu, indeni die deni 
Beobachter zugewendeten Blatter unter Hinterlassen entsprechender Narben fast stets abgelost worden sind. 

Die dreieckige bis fast linealische Spreite der Laubblatter an Hauptachsen und Seitenasten hat sich an 
der Spitze nicht selten einmal isotom gegabelt (Oomphostrobus ) , was offenbar in der Weise geschehen ist, 
daB Hire Spitze nach einer gewissen Zeit das Wachstum eingestellt hat und somit zwei Segments akrogener 
Herkunft entstanden sind. Bemerkenswert ist, daB die Spreite dieser Blatter an der Gabelstelle verhaltnis- 
maBig dick gewesen ist und daB die Gabelzipfel allem Anschein nach je eine abgeflachte Innenseite ein- 
ander zugewendet und gerundete oder gekielte AuBenseiten besessen haben (vgl. z. B. Abb. 41, Taf. CLI/ 
CLII). Demnach diirfte hier nicht flabellate Dichotomic — wie ausnahmsweise bei clen Seitenzweigen — , 
sondern cruciate Gabelung vorliegen, die auf eine ursprunglich radiare Ausbildung der Oomphostrobus - 
Blatter hindeutet (Troll 1934, p. 99, 1937, p.474). Solche Gabelblatter kommen bei Arten der Gruppe A 
ziemlich haufig vor, was aus der auf Seite 248 gegebenen Liste ersichtlich ist. Sie fehlen aber auch nicht ganz 
innerhalb der Gruppe B. Es ist nicht leicht, sich eine genaue Vorstellung liber ihre Verteilung und Frequenz bei 
den einzelnen Arten zu machen, da der Erhaltungszustand nicht selten dafiir ungiinstig ist und die Oompho- 
strobus- Blatter auBerdem in Marginalansicht mit den einspitzigen Blattern nahe ubereinstimmen. Da die 
seitlich stehenden Blatter beim Aufspalten des Gesteins leichter und haufiger erhalten bleiben als die auf der 
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tatsachlich zahlrpiVh^- ^ ^f l0 ;J dcbse hehndhchen, so darf wohl angenommen werden, daB die Gabelblatter 
die bisher "emarhtpnV^"^* 611 ^ 1 ^ 3lS S1Cn dur ? h direkte Beobachtung feststellen laBt. Andererseits zeugen 
haben. EmD-e ' 7 ei<r«n versch,edene Arten sich in dieser Beziehung verschieden verhalten 

Laubblatter^besitzpn * f« U f ,aoeib J at . ter auch an den Seiteniisten, wahrend andere dori lauter einspitzige 
durch den Besib von niMH-H m6§ Ich > daB bei gewissen Arten die basale Region des einzelnen Baumes 
allmahlicher Obero-'ino-^ % ein an den Seiteniisten von dessen Wipfelregion abwich und daB also ein 
S pitzio- e Blitter sfrHapf T 0!n Pj wstrol,!! s-Beb\atknmg zur Beblatterung der Seitenaste durch einfach- 

aderuno-) vorhmden h P i crh / ^ ei ihr , sind an kraf % en irieben mehraderige Laubblatter (Gabel- 

einer oroBeren Anzahl von da ^ e S en haufig nur einaderige. Interessant ist, daB breitere und mit 

finden%in Verhlltnk dn« • J versehene B,atter auch in der Nahe der weiblichen Zapfen sich vor- 

mit einfachsoitziapn T a uv r-u as ^' !ederauftre f en von Gabelblattern in der entsprechenden Region an sonst 
(voi s. 44 U nri & untpn'i U s ' r eide ^ en Seitenzweigen zweiter Ordnung von Lebachia piniformis erinnert 

-4/rbs-Arten aufmerHain t P S ° h? CleS ^ m Zusamr nenhang auch auf die ontogenetische Blattfolge gewisser 
Folo-eblattern'endio-t'tvrri ^ T mac lL we ^ den - d ‘ e md gekerbten Jugendblattern beginnt und mit einspitzigen 

die ^ekerbten Nadeln ak ' n ^ UBERT 1 .. 1 ' 26 ' Em uncl derseIbe s P roB kann sogar beide Typen aufweisen, wobei 
gekerbten Nadeln als Antangsblatter und die nicht-gekerbten als Endblatter auftreten. 

Gruppe A norh Griw^nT B } atta< } erm * und der Blattspuren' 5 ) geeignetes Material fehlt, ist weder 
ich Her in benm au ? h( JL Bezi f ung bisher hinreichend bekannt. Aus den Oberflachenbildern bin 

T f Au ^ as ® un g gekommen, daB sowohl die gegabelten als auch die 
sind und daB die RMt«. , “ Up , acbsen und Seitenaste im basalen und mittleren Teil einaderig gewesen 
tin!" unTSsll ° 8d d “ hat sich diese Ader dann ,e 

decs bei deii 711 Grunne 4 oe\ "* Z 1 Uad e nen Zwe 'S an jeden Zipfel der Btatispreite abgegeben. Beson- 

T™, habe ” - " ach der Art d “ Anheftdb* der Blatter 2 „ urteilen 
R ■ d. , A w Seto SChragen Verlaut <•""* * SproBrinde gezagt. 

rezenten KoiGferen f eh i” V V” Gomphostwbus ' T y p haben wir also eine bei samtlichen 

t ' e i' S0t0m gabeHge Verzwe igung der Blattspreite in 

BlattspreitenmlteinfacherBktepurwf 6 ^ Em " oder zweimal isotom ^gabeite, ungestielte 

baler a \ vgl Florin 1936 i" 0D P 194 * r “! bei ge ^‘ ssen fossilen Ginkgophyten (. Arctobaiera und Spheno- 
aber im £e»ens7zVu de nlL™ h ’ ^ . ft0 ™ 1940 b > P- !50 i Troll 1938-1939, p. 1493). Diese sind 
austretenden Ader geheonzeichnef 0 " 6 " K ° mteren dUrch Wiederholt isotome Gabelung der in der Blattbasis 

und der Blattadern dlC ” Waichien “ sich *n der Verzweigung der Blattspuren 

baben. Bei diesen (ThosAk ton „ T ° ka "“> Sle habi, “' 11 sehr abneltetl, scharf unterscbieden 

spur zwar belcfen Austritt aus^der Steleilct?^ im - IW 1037, p. 120) ist die Blatt- 

80 daB drei Oder mehr Stranop „ . , L “ - ernsirangig, gabett sich aber daint wiederholt in der SproBrinde 

MhererOrdnnn ^ ~ bd SCbW “ er “ BIStler " der Seitensprosai 

nur die raediane dringt in das Blatt ein aber meTf S . C . 1,liChen von diese " schc,n der Rin * auf und 

Blattspreite aus. Andererseits bleiben diise Adern bei 4m, aZ en,st a nI,ene1 ' QaWzweige in die 

___ — __ uem oei Arau cat m in dei ganzrandigen Spreite unverzweigt, 

gleichformige Forisetzung der ails den BlLfemTn'den^SDroB 5 ’- 1 ! 2 f } ZUSainmenfassend >> a!le i ene Bundel, die als direkte 

mattern m den bproG eintretenden Leitbundel im Stelenzvlinder verlaufen“. 
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gegS hat d " Zige “ daS B ‘ a,t ™ m Typ austretade Ader sich distalwarts einmal 

“ laet - a. ,AVat. 

' ' erS,S, ' nz dei Blattspuren von den heutigen Arankarien. Nach Mak- 











Textabb. » a~b- Isolierie L,„bb», ta - T yp „ das Tat. CL./CLH, Abb.,0 bzw. Abb. 3). 

'■ aS‘u).- L ^T‘“ " **" *»*"*" '"*•*' 0ri ~"Z •“ tot*- m Taf. LV/LVI, 

"■ s sS“S,S^;S;; h s- ^ v » LM <.,* 

Blatter gehen in solche vom G^Aw^s-Typ uber. (Vgl TaVxiX/>?“ AbhlT-l^ dnSpitZigen 


feldt (1885, p. 87; vgl. Tison 1904, p. 79, und Elliott 1937, p. 123) tritt im letzteren Falle selbst an 
iilteren Stammen, bei denen die Blatter schon langst abgefallen sind, imraer noch der untere Teil des Blattspur- 
stranges in das Molz ein, was darait zusammenhangt, daB das Kambium hier nicht seine Tatigkeit eingestellt, 
sondern fortdauernd Tracheiden entwickelt hat. Thiselton-Dyer (1901, p. 423) land, daB die Blattspuren von 
Araucaria bis zur Oberflache des Holzzvlinders von einem wenigstens 60 Jahresringe enthaltenden Stamm 
noch sichtbar waren, obgleich jede Spur der Blatter von seiner Oberflache verschwunden war. Bei Walchio- 
premnon konnen dagegen — ebenso wie bei der Mehrheit der heutigen Koniferen — keine persistierenden 
Blattspuren an Tangentialschnitten durch das Stanunholz beobachtet werden. 

Bekanntlich besitzen zahlreiche rezente Koniferen von den Laubblattern deutlich verschiedene Nieder- 
blatter, die als Knospenschuppen die jungen Blattanlagen in der Knospe schiitzen. Es gibt aber Ausnahme- 
falle, in denen am Ende der Triebe keine derartigen Knospenschuppen, sondern nur in der Entwicklung mehr 
oder weniger gehemmte Laubblatter (vgl. Goebel 1932, p. 1551) entstehen. Beispiele fiir das letztgenannte 
Verhalten finden wir unter den Araukarien, aber auch in anderen Koniferenfamilien, die in dieser Beziehung 
sich keineswegs alle einheitlich verhalten. Die „Walchien“ (im weiteren Sinne) haben der Knospenschuppen 
ganz und gar entbehrt. Als Deckelemente der Knospen dienten normale oder nur wenig gehemmte Laub- 
blatter. In mehreren Fallen sind diese sicher vom Gomphostrobus-Typ gewesen, so bei der Hauptachse von 
Lebachia piniformis (Taf. 1X/X, Abb. 14; vgl. Textabb. 1), wo am Ende der Triebperiode die Streckung der 
SproBachse aufhdrte und ihre Berindung durch absteigende Blattpolster gleichzeitig zuriicktrat. Ein derartig 
periodisches Auftreten von gehemmten Laubblattpolstern und gestauchtem, eine gedrangtere Stellung der 
Blatter bewirkendem Streckungswachstum der Achse laBt sich besonders deutlich an den Markausgiissen von 
Tylodendron speciosum (Textabb. 2) wahrnehmen. jede solche Zone befindet sich dicht oberhalb der benach- 
barten Etage von Seitenasten, die dem nachstunteren Achsenglied gehort, aber gleichzeitig mit der Terminal- 
knospe entwickelt wurde. Die Deckelemente dieser Terminalknospe waren sowohl mit Riicksicht auf dieGroBe 
als auch wahrscheinlich auf den inneren Bau nur schwach gehemmt. Irgendwelche Unterschiede in der Gestalt 
sind nicht gef unden. Bei Tylodendron saxonicam dagegen sind die Laubblatter langs der Hauptachse gleich- 
maBig ausgebildet. Ob bei irgendeiner Art die Seitenachsen erster Ordnung an ihrer Basis deutlich gehemmte 
Laubblatter als Deckelemente der entsprechenden Achselknospen getragen haben, laBt sich kaum feststellen. 
Bei Lebachia parvifolia (Taf. XXXIX/XL, Abb. 4, vgl. Textabb. 4 a) scheinen die Anfangsblatter der Seiten- 
aste (= die Deckelemente der Knospe) sich nur darin von den auf ihnen folgenden Mittelblattern unterschie- 
den zu haben, daB bei ihnen fast gar keine Abspreizbewegung vom SproB stattgefunden hat. Dagegen kann auf 
Grund des vorhandenen, sehr umfassenden Materials behauptet werden, daB diese Seitenaste sowohl als auch 
die Seitenzweige letzter (zweiter) Ordnung oberhalb ihrer Basis — von anomalen Fallen (Taf. VII/VIII, 
Abb. 2; Taf. LXIX/LXX, Abb. 7) abgesehen — stets durch gleichmafiige Beblatterung, d. h. eine erst nach der 
SproBspitze zu eintretende, ganz allmahliche Abnahme der Lange und Breite der Blatter gekennzeichnet 
waren. Das Fehlen jeder Tendenz einer Periodizitat in der Blattentwicklung an den lateralen SproBsystemen 
diirfte damit zusammenhangen, daB das SproBsystem zu seiner vdlligen Entfaltung nur eine einzige Trieb- 
periode brauchte. Wie aus Textabb. 2 zu ersehen ist, gab es keine scharfe Grenze zwischen den ehemaligen 
Deckelementen der Terminalknospe und den aus ihr hervorgegangenen Laubblattern. Die „Walchien“ (im 
weiteren Sinne) waren offenbar durchgehends durch akrovergente Knospenstellung der Blatter ausgezeichnet. 

Sowohl was Gruppe A als auch Gruppe B betrifft, sind die Laubblatter der Hauptachse und der Seiten- 
aste stets allseitswendig, spiralig (zerstreut) und mehr oder weniger dicht gedrangt iibereinandergestellt. Zu 
einer naheren Untersuchung der Blattstellungsverhaltnisse der Achsen verschiedener Ordnung ist das Mate- 
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nkhnferabLTend Zarlnt m 1 *2 ngend ^ruppe B), an der Achse breit herablaufend (Gruppe A) oder 
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In den soeben angefiihrten Fallen zeigen die auBeren Gestaltungsverhaltnisse und — soweit er erhalten 
ist — der anatomische Bau der Sprosse, daB wir es mil monopodial verzweigten, wohl durch monokormischen 
Wuchs gekennzeichneten Holzgewachsen zu tun haben. In der Anordnung der lateralen SproBsysteme an der 
radiaren, orthotropen Hauptachse herrscht eine auffallende GesetzmaBigkeit, die allem Anschein nach auf akro- 
tone For derung der Astbildung zuruckzufiihren ist (vgl. Troll 1937). Die Astbildung an der Hauptachse ist 
in regelmaBigen Etagen erfolgt. In Analogie mit den Gestaltungsverhaltnissen gewisser rezenter Araukarien 
diirfte der in Abb. 14, Taf. IX/X, und Textabb. 1 dargestellte Gipfel einer Hauptachse in der Weise zu deuten 
sein, daB auBer der Terminalknospe gegen Ende der Triebperiode auch einige zu einem Scheinquirl angeord- 
nete Achselknospen an ihrer Basis entstanden sind, die dann am Anfang der neuen Triebperiode zu beblatter- 
ten Seitenasten auswuchsen. Diese eilten dabei in auffallender Weise dem neuen Endtrieb voraus. Es ist 
anzunehmen, daB die Zahl der Aste eines jeden Quirls annahernd konstant war. Bei Lebachia pitiiformis 
(Taf. IX/X, Abb. 14) sind fiinf und bei Walchiopremnon {Lebachia ?) valclajolense (Taf. CLVII/CLVIII, 
Abb. 19) sechs Seitenaste je Quirl festgestellt worden. Man vergleiche damit die von Burtt (1899, p. 57) 
angegebene entsprechende Zahl fur die rezente Araucaria excelsa R. Br. (5 — 7). Die soeben genannte Abbil- 
dung von Lebachia pitiiformis veranschaulicht ferner, daB daneben, wenigstens bisweilen, sehr kurze Neben- 
zweige sich aus Blattachseln im apikalen Teil eines Achsenglieds entwickeln konnten, deren Auftreten davon 
zeugt, daB die Achselknospen zahlreicher waren als der Etagenwuchs an sich vermuten laBt. Wie im allgemei- 
nen bei den Koniferen diirften jedoch die allermeisten riickwartigen Blatter der Hauptachse frei von Achsel- 
knospen gewesen sein. Die betreffenden, auBerhalb der Astetagen auftretenden Neben- oder Zwischenzweige 
waren offenbar nicht in Scheinquirlen angeordnet. Sie blieben unverzweigt und in ihrem Wachstum xiberhaupt 
stark gehemmt. Nach kurzer Zeit diirften sie abgestoBen worden sein. Von „Fullsprossen“, wie z. B. bei Picea, 
kann also in bezug auf Lebachia pitiiformis keine Rede sein. In der Tat habe ich derartige Nebenzweige nur 
an dem betreffenden Thiiringer Exemplar gefunden. In den iibrigen Fallen, wo Partien der Hauptachse von 
Lebachia- Arten (bzw. von vermutlich zu dieser Gattung gehorenden SproBformen) erhalten geblieben sind, 
fehlen sie ganzlich. 

Wie bei den rezenten Araukarien (vgl. Schulze 1934, p. 43) stellte die Terminalknospe bei Lebachia keine 
ausgepragt morphologische Einheit dar. Zonen mit Knospenschuppen oder Narben solcher sind in keinem Fall 
beobachtet worden. Die jiingsten Produkte des Hauptachsengipfels wurden hier, wie aus Abb. 14, Taf. IX/X, 
und Textabb. 1 zu ersehen ist, statt dessen durch dicht nebeneinanderstehende und einander iibergreifende 
Laubblatter von einer fur die Hauptachse normalen GroBe und Gestalt eingehullt und geschiitzt. 

Die Lebachien ahnelten also gewissen heutigen Araukarien in der Verzweigung der Hauptachse. Bei 
diesen sowie wohl in der Regel auch bei den Lebachien entbehren die riickwartigen Blatter des Achselproduk- 
tes, wahrend solche z. B. bei Picea haufig schwachere langtriebartige Seitenaste und bei Pituts Kurztriebe aus- 
bilden (vgl. Rauh 1939, p.89). 

Wir gehen nun zu Ernestiodendron und Walchia ( Ernestiodendron ?) Arnhardtii uber. Ein von Sterzel 
(1918, p. 307; Taf. 13, Abb. 126) abgebildetes Exemplar aus Sachsen, das auch in der vorliegenden Arbeit 
(S. 189) beschrieben ist und zu Ernestiodendron filiciforme gehort (Textabb. 3), stellt eine Partie der Haupt- 
achse mit einem Scheinquirl von Seitenasten dar. Auch andere, von demselben Autor nachgewiesene SproB- 
achsenpartien, die Quirle von gedrangt stehenden Astnarben besaBen, zeugen davon, daB die Hauptachse bei 
Ernestiodendron durch regelmaBigen Etagenwuchs gekennzeichnet war. In den Verzweigungsverhaltnissen 
der Hauptachse stimmt diese Gattung demnach mit Lebachia iiberein; nur fehlen bei ihr, so weit bekannt, 
Nebenzweige. 
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Von Walchia. Arnharcltii hat Gothan (1937, p. 511, Taf. 28, Abb. 3 — 4, Taf. 29, Abb. 1) ein aufschluB- 
reiches Material beschrieben, das auf S. 234 schon besprochen worden ist. DaB Etagenwuchs auch bei dieser 
Konifere die Hauptachse ausgezeichnet hat, beweist eine groBe, im Thiiringer Wald aufgefundene Platte. Diese 
zeigt sowohl fiinf in einem Scheinquirl stehende und im ganzen noch erhaltene laterale SproBsysteme, die einer 



Textabb. 2. Partie eines Markausgusses von Tylodendron speciosum (nach C.E. Weiss 1869—1872, Taf. XIX/XX, Abb. 1).— 1/1. 

Hauptachse entspringen, als auch daneben quirlig angeordnete Astnarben an dieser. AuBerdem lag ein hochst- 
wahrscheinlich hierhergehoriges Stammstfick vor, das mit groBeren, von Seitenasten hervorgerufenen und 
quirlig angeordneten Narben an knotenformigen Verdickungen versehen war. Von Nebenzweigen ist auch an 
dem Material dieser Art keine Spur zu finden. 

Was fiber gewisse Lebachia- Arten, Ernestiodendron und Walchia (. Ernestiodendron ?) Arnhardtii bisher 
gesagt ist, laBt eine Beantwortung der Frage von ihrer Tracht zu. Nach Troll (1937, p. 637) sind es die von 
der longitudinalen Symmetric diktierten Formen der Verzweigung, welche den Unterschied von Baum und 





Textabb. 16. Wiederhergestellte Partien von bebiatterten Seitenzweigen letzter Ordnung. 

a-c. Ernestiodendron filiciforme (vgl. Taf. CXIII/CXIV, Abb. 2, Taf. CXI/CXII, Abb. 11, bzw. Taf. CXIX/CXX, Abb. 11). - 

d. Ernestiodendron filiciforme var. gradle (vgl. Taf. CXXV/CXXVI, Abb. 9). — 12,5/1. 

e. Walchia. (Ernestiodendron?) Arnhardtii (vgl. Taf. CXLIII CXLIV, Abb. 12). — 4,5/1, 

/• Walchia ( Ernestiodendron ?) germanica (ygl, Taf. CXLVII/CXLVIII, Abb. 5). — 4,5/1. 





Textabb. 17. a—f. Laubblatter an SproBachsen vorletzter (a—c) und letzter Ordnung id—f) von Buriadia heterophylla 
[nach S a ll n i 1928, Taf. I, Abb. 1 (<s-/) und 2 (a-lf)}. 2,6/1. ' 

g. Laubblatter an einer SproBachse letzter Ordnung von Carpentieri-a f rondos# (ygl. Taf. CLXI/CLXII, Abb. 7, in 
der vorliegenden Arbeit). ~ 4,4/1. 


R. Florin: Die Koniferen des Oberkarbons und des unteren Perms. 
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ihm etwa parallel verlauft [ Lebachia piniformis, L. parvifolia, L. angustifolia, L. mitis, L. intermedia, Wale hi a 
{ Lebachia ?) Bertrandii usw,]. Das Mesophvll diirfte dementsprechend Obergange vom invers-dorsiventralen 
zum aquifazialen Bau gezeigt haben. Noch andere Arten der Oruppe A zeigen abstehende bis fast gespreizte, 
obwohl adaxial mehr oder weniger stark gekrummte Blatter und leiten zu denen der die Gruppe B bezeichnen- 
den iiber. Wahrend die Arten jener Gruppe in zwei parallelen Streifen angeordnete Spaltoffnungen auf der 
Blattoberseite besitzen und auf der Blattunterseite nur zwei kleinere Gruppen an der der direkten Belichtung 
entzogenen Basis aufweisen, zeichnen sich die Blatter innerhalb der Gruppe B durch eine weit gleichmaBigere 
Verteilung der in isolierten Langsreihen auftretenden Spaltoffnungen auf Gber- und Unterseite aus. Im letzte- 
ren Falle diirften die Blatter auch hinsichtlich der Ausbildung und Verteilung des Palisadengewebes vorzugs- 
weise aquifazial gewesen sein, obwohl Obergange zum invers-dorsiventralen Bau wahrscheinlich nicht ge- 
fehlt haben. 

Aus den obigen Ausfiihrungen geht hervor, daB bei den ausgewachsenen Pf lanzen mehre- 
r e r „W a 1 c h i e n“ (im weiteren Sinne) s o w i e Paleotaxites und Lecrosia zwei Blattf ormen zu 
unterscheiden sind, namlich groBere Gabelblatter an Hauptachse und Seitenasten 
(vvenigstens zum Teil) und kleinere einfachspitzige Blatter vor allem an den Seiten- 
zweigen letzter Ordnung. Es handelt sich hier urn Heterophyllie im engeren Sinne (vgl. Troll 
1938 — 1939, p. 1678), eine ungleiche Ausbildung der Blatter an SproBachsen verschiedener Ordnung, die 
nach Troll mit der Differenzierung des Triebsystems (im ganzen betrachtet) in starkere und schwachere 
Komponenten zusammenhangt. Als Beispiel fiir eine derartige Heterophyllie hat Troll (loc. cit., pp. 1064, 
1679) Ginkgo biloba L. erwahnt, bei der die Langzweige lappige Blatter und die Seitenzweige verkurzte ganz- 
randige Blatter tragen. Insbesondere zeichnen sich die Blatter der Langzweige dadurch gegeniiber denen der 
Kurzzweige aus, daB sie einen tiefen medianen Einschnitt zeigen. Die Analogic mit den „Walchien“ ist auf- 
fallend. Nach dem genannten Autor beruht die Heterophyllie bei Ginkgo auf der Fahigkeit der Pflanze, an 
kraftigen Trieben die Blattform des Jugendstadiums zu wiederholen. 

Aus der bei gewissen Lebachia-, Walchia- und Lecrosia- Arten festgestellten Heterophyllie konnen wir 
demnach einen Einblick in die ontogenetische Blattfolge bei diesen Koniferen gewinnen. Es ist anzunehmen, 
daB die Gabelblatter der Hauptachse und der Seiteniiste eine Blattform reprasentieren, die entweder mit der 
Jugendfortn selbst iibereinstimmt oder wenigstens eine Obergangsform zwischen jugend- und Folgeblattern 
darstellt. Die Jugendblatter sind bei ihnen ziemlich sicher durch isotome Gabelung der Spreite und isotom- 
gabelige Aderung gekennzeichnet gewesen, und die spiiteren Blatter vom Gomphostrobus- Typ diirften hoch- 
stens nur in der GroBe und dem Grad der anatomischen Differenzierung von ihnen abgewichen sein. 

Diese heteroblastische Entwicklung der Blatter ist bei den rezenten Koniferen nicht selten. Diels (1906, 
p. 23; vgl. Vischer 1915, p. 6) unterscheidet generell drei verschiedene Heteroblastien : 

1. Heteroblastien mit gehemmten Primarblattern, 

2. Heteroblastien mit gehemmten Folgeblattern, und 

3. Heteroblastien mit Helikomorphien unbestimmten Charakters. 

Die Heteroblastien der rezenten sowohl als auch der palaozoischen Koniferen gehoren dem zweiten Typus 
an. Die Hemmung der Folgeblatter betrifft bei ihnen GroBe, Zerteilung und Aderung der Spreite sowie ihre 
Abspreizbewegung wahrend der Entfaltung. Dagegen diirften diese Folgeblatter im anatomischen Bau stets 
reicher differenziert als die jugendblatter gewesen sein. Troll (1938 — 1939, p. 1389) spricht mit Bezug auf 
den Obergang von der Primar- zur Folgeblattform von einem Erstarkungsphanomen, das mit der Dickenperio- 
dizitat der SproBachse in Beziehung steht. 

Palaeont ograpli 1 ea. Bd, LXXX\ . Abt. B. 
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Die verschiedenen Blattformen einer Konifere mit heteroblastischer Entwicklung, Jugend-, Obergangs- 
und Folgebliitter, sind in erster Linie ortlich und zeitlich, d. h. an bestiramte ontogenetische Phasen gebunden, 
welch letztere allerdings unter Umstanden verkiirzt bzw. verlangert vverden konnen. Im allgeraeinen folgen 
diese Blattformen regelmaBig aufeinander. Eine spater entstandene Form laBt sich ungezwungen aus der vor- 
hergehenden ableiten, so auch offenbar bei den „Walchien“ und verwandten Formen. Bei Storungen in den 
normalen Wachstumsbedingungen konnen bekanntlich bei alteren Baumen gewisser rezenten heteroblastischen 
Koniferen Riickschlage zu einer Blattform eintreten, die als Obergangsform zwischen Jugend- und Folge- 
blattern schon friiher in der Ontogenie entstanden ist. Analog diirften auch die anomalen Blatter derjenigen in 
Gallensprosse umgewandelten Seitenzweige letzter Ordnung aufzufassen sein, die bei Lebachia piniformis var. 
magnifica (Taf. XXIX/XXX, Abb. 8), Lebachia piniformis var. Solmsii (Taf. XXVII/XXVIII, Abb. 4), L. pini- 
formis (typische Form) (Taf. XI/XII, Abb. 3) und L. parvifolia (Taf. XXXV/XXXVI, Abb. 12; vgl. Text- 
abb. 10) nachgewiesen sind. Bei der erstgenannten Form handelt es sich um Gabelblatter voin Gomphostrobus- 
Typ, die die Beblatterung der Seitenaste auszeichnet, aber an den normalen Seitenzweigen letzter Ordnung 
fehlen. Bei L. parvifolia dagegen diirfte es sich hauptsiichlich nur um ein kraftigeres Langenwachstum der 
Laubblatter handeln, da eine Gabelung der Spreiten meist nicht sicher nachweisbar ist. In beiden Fallen ist 
aber ihr Auftreten mit einer eigentiimlichen Symmetrieanderung im SproBaufbau verbunden. Wahrend der nor- 
mal beblatterte Teil des Sprosses allseits gerichtete Blatter aufweist, sind die anomalen Blatter der offenbar 
durch starkeres Zustromen von Baustoffen in ihrer Entwicklung gestorte distale Partie durch Oberbiegen ein- 
seitig gerichtet, was dieser Partie einen eigentiimlichen, besenartigen Charakter verleiht. 

Endlich ist zu erwahnen, daB ein Riickschlag von der Folgeform zu Gabelblattern nicht nur an Gallen- 
sprossen, sondern bisweilen auch normal an weibliche Zapfen tragenden Seitenachsen zweiter Ordnung statt- 
finden kann. Besonders deutlich tritt diese Erscheinung bei einem Exemplar von Lebachia piniformis hervor 
(Taf. XIX/XX, Abb. 1 — 2). Die betreffenden Gabelblatter weichen, abgesehen von der gegabelten Spitze, wenig 
von den unterstandigen Laubblattern ab, gehen aber distalwarts in die langeren und viel breiteren, gleichfalls 
gegabelten Tragblatter (Brakteen) des Zapfens fiber. 

Wie bei den meisten rezenten Koniferen waren die Laubblatter der Gattungen Lebachia, Ernestiodendron, 
Walchia, Paleotaxites und Lecrosia sehr persistent, zumal ihre Blattpolster dem Dickenwachstum der Achsen 
lange Zeit folgten. Besonders dauerhaft sind sie bekanntlich bei gewissen rezenten Araukarien (Seward u. 
Ford 1906, p. 318; Elliott 1937, p. 118). Thomson (1913, p. 6) bemerkt, daB sie haufig nicht einzeln, son- 
dern mit dem ganzen Zweig abgeworfen werden. „The persistent condition is . . . the ancestral one for the Coni- 
fers, and the Araucarineae take precedence over all the others, not only in respect to the greater persistence of 
their leaves, but also in probably being the only living forms with indications of the two processes by which 
the persistent habit has been overcome, by the deciduous leaf and by the deciduous branch' 1 (Thomson, 
loc.cit.,p. 8). Was die genannten palaozoischen Koniferen betrifft, so diirften beide Gruppen A und B in 
gleichem Grade durch Abwerfen von Seitensprossen und ganzen lateralen SproBsystemen charakterisiert 
gewesen sein, wahrend die einzelnen Blatter im letzteren Falle leichter als bei den Arten der Gruppe A 
abfielen. Dieser Unterschied hangt mit den oben schon erorterten Differenzen im Bau der Blattbasen zusam- 
men. Da beide Gruppen immergrune Holzpflanzen umfassen, versteht sich von selbst, daB hier ausschlieBlich 
vom Blattfall infolge natfirlichen Todes die Rede ist. 

Behrens (1886, p. 44; vgl. Neger u. Fuchs 1915, pp. 623) unterscheidet bei den heutigen Koniferen 
folgende Arten des Blattabwurfs: 

a) Abwurf infolge einer sekundar angelegten Trennungsschicht im Blattstiel; 

b) Abwurf durch den Korkmantel der Achse; und 


c) Abwurf durch eine schon friihzeitig (vor der fertigen Ausbildung des B lattes) angelegte Trennungs- 
schicht. 

Die habituell mehr Oder weniger an die „Walchien“ erinnernden rezenten Araukarien sind durch den 
zweiten Typus des Blattabwurfs charakterisiert. Fur Araucaria araucana (Mol.) K. Koch fiihrt Behrens (loc. 
cit., p. 30) an, daB Kork schon in der ersten Vegetationsperiode in den Rillen zwischen den Blattpolstern aus 
der subepidermalen Parenchymschicht gebildet wird. Das Polster wird erst spiiter von der Korkbildung 
ergriffen, wobei die subhypodermale Palisadenparenchymschicht die phellogene Schicht darstellt. Rings um die 
Basis der Biattspreite, die noch mehrere Jahre persistiert, dringt das Periderm nach auBen in die Spreite eine 
gewisse Strecke weit vor. Auch hier entsteht nach Behrens der Kork aus der subhypo- oder subepidermalen 
Mesophyllschicht. Nach einigen Jahren entsteht dann unter der absterbenden Biattspreite eine sich allseits an 
das Periderm der Achse ansetzende Korkplatte, wodurch sie schlieBlich vom SproB getrennt wird. Dies ist 
nach dem genannten Autor der am haufigsten unter den Koniferen vorkommende Typus des Blattfalls. 
Obwohl der Vorgang des Blattabwurfs bei den Lebachien bzw. den zu Lebachia wahrscheinlich gehorenden 
Koniferenformen naturgemaB nicht genauer verfolgt werden kann, so laBt sich doch aus den an W alchioprem- 
non ( Lebachia ?) valdajolense (S. 278) gemachten Befunden mit Sicherheit behaupten, daB bei ihnen die 
Laubblatter, wenn einzeln abfallend, wie bei Araucaria durch den Korkmantel der Achse abgeworfen wurden. 
Eine besondere Trennungsschicht wie bei rezenten Pinaceen wurde also bei ihnen nicht ausgebilclet. Wie man 
im einzelnen die leichtere Ablosbarkeit der Blatter von Ernestiodendron und von den zu dieser Gattung wahr- 
scheinlich gehorenden Walchia-kxitw erkliiren soil, laBt sich nur vermuten. Sie hangt zwar in erster Linie 
mit der zuvor erorterten Organisation der Blattbasen zusammen, in der die Artengruppe B sich von der Gruppe 
A unterscheidet. Um die ziemlich scharf umschriebenen Narben zu erklaren, die die Ernestiodendron-Blatt- 
spreiten an der Achse hinterlassen, konnte man auBerdem einen besonderen Mechanismus annehmen, wie etwa 
die Bildung einer solchen sekundaren Trennungsschicht, wie wir sie an den Blattern von Taxus kennen gelernt 
haben (Neger u. Fuchs 1915, p. 623). DaB die Gruppen A und B sich in dieser oder ahnlicher Weise 
je nach dem verschiedenen Habitus der Blatter auch im Typus des Blattabvvurfes ungleich verhalten haben, 
ist an und fiir sich nicht unwahrscheinlich. Ich erinnere daran, daB der Typus des Blattfalles sogar inner- 
halb ein und derselben rezenten Koniferengattung wechseln kann, was von Behrens (loc. cit., p. 14) fiir 
Dacrydium festgestellt wurde. 

Unter denjenigen Walchia- Arten, die wahrscheinlich zu Lebachia gehoren, gibt es, wie erwahnt, einige 
mit mehr oder weniger ausgepragt schuppenformigen Blattern an den Seitenzweigen letzter Ordnung. Diese 
leiten zu den beiden Paranocladus-Arten iiber, die gleichfalls durch schuppenformige und meist aufrechte bis 
mehr oder weniger der Achse angedriickte Blatter gekennzeichnet sind. Paranocladus ? fallax stellt einen 
extremen Fall dar, mit lauter kleinen, zugespitzten, clicht spiralig gestellten und iibereinandergreifenclen, her- 
ablaufenden Schuppenblattern an alien Seitenachsen. Die Laubblatter von P. Dusenii, deren Epidermisstruktur 
untersucht werden konnte, haben zwei langere Spaltoffnungsstreifen auf der Oberseite, aber nur zwei kleine 
basale Gruppen von Spaltoffnungsapparaten auf der Unterseite. Auch hinsichtlich der Ausbildung des Assi- 
milationsgewebes sind diese Blatter sicher invers-dorsiventral gewesen. Irgendwelche Andeutungen einer 
Gabelung der Spreite oder einer Gabeladerung fehlen. Was die Hauptachse betrifft, ist jedoch die Blatt- 
gestaltung ganz unbekannt. Es laBt sich daher nicht sagen, ob diese einfachspitzige oder eventuell Gabel- 
bl titter getragen hat. 

GroBes Interesse beansprucht endlich die Blattgestaltung bei den iibrigen in der vorliegenden Arbeit 
behandelten, auf beblatterte SproBsysteme gegriindeten Gattungen aus dem Oberkarbon und dem unteren 
Perm, Carpentieria und Buriadia. Die systematische Stellung ist zwar hier weniger gut bekannt als in bezug 
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auf die Gattungen Lebachia und Ernestiodendron, da keine Zapfen bisher gefunden worden sind, aber der 
Aufbau ihrer lateralen SproBsysteme und der Laubblatter scheint am nachsten auf Verwandisehaft mit den 
gleichaltrigen palaozoischen Koniferen hinzudeuten. 

Bekanntlich stellt die Beibehaltung der Jugend- oder Obergangsformen bei gewissen rezenten Koniferen, 
z. B. Juniperus communis L, Actinostrobus acuminatus Paul. u. a., ein fur die Art charakteristisches Merk- 
mal dar. Bei anderen kann der in der Ontogenie normal ziemlich frith sich vollziehende Obergang zwischen 
Jugend- und Folgeform durch auBere Faktoren bis zur Bliihreife verzogert Oder sogar ganz verhindert 
werden. Es liegt nahe, in der Beblatterung der Carpentaria- Sprosse durch lauter Gabelblafter eine Analogic 
zu diesen Verhaltnissen zu erblicken. Wegen der etwas abweichenden Gestalt dieser Gabelblafter glaube ich 
jedoch nicht, daB Carpentaria, nur als fisierte jugend- oder Obergangsformen von „Walchien“ betrachtet 
werden kann. Ihr Vorhandensein bestarkt mich aber in der Auffassung, daB die Gabelblafter der palaozo- 
ischen Koniferen eine phyletisch urspriinglichere Blattform als die einfachspitzigen Blatter darstellen, und daB 
also diese sich aus gegabelten Forinen ableiten lassen. Wie bei den Gomphosirobus-BVAttern war die Blatt- 
spreite von Carpentaria frondosa an der Gabelstelle und in den Gabelzipfeln verhaltnismaBig dick und auBer- 
dem auch in der proximalen Halfte wenig abgeflacht. Ob die Gabelzipfel auch hier je eine bilateral abgeflachte 
Innenseite einander zugewendet und gerundete oder gekielte AuBenseiten besessen haben, kann jedoch nicht 
entschieden werden. 

Das laterale SproBsystem von Carpentieria frondosa ahnelt im Abdruck sehr demjenigen gewisser Leba- 
chien mit abstehenden bis fast gespreizten Blattern. Wie bei diesen Formen sind die Blatter von Carpentieria 
bifazial, spiralig gestellt, allseits gerichtet und an der Achse herablaufend. In der basalen Halfte der Spreite 
sind sie im Gegensatz zu den Gomphostrobus- Blattern linealisch-keilformig, gabeln sich aber dann wie diese 
distalwarts isotom. Auch die mediane Ader gabelt sich allem Anschein nach isotom und sendet je einen Gabel- 
zweig in die Zipfel der Spreite. 

Noch starker weichen die Buriadia-BYMer von denen der „Walchien“ ab. Sie sind zwar wie die Carpen- 
/ima-Blatter bifazial, allseits gerichtet, an der Achse herablaufend und in der basalen Halfte linealisch-keil- 
formig oder keilformig, aber apikalwarts gabelt sich die Spreite einerseits seichter, andererseits nicht nur einmal, 
sondern bisweilen mehrmals isotom. Je nach dem Grad der Zerteilung der Spreite zeigt die in die Blattbasis 
austretende einfache Ader ein- bis mehrmalige isotome Gabelung. Die Seitenzweige letzter Ordnung scheinen 
durchgehends nur je einmal gegabelte Blatter getragen zu haben. Sie diirften daher als gehemmte Folgeblatter 
zu deuten sein. 

Bower (1917, p. 700), der die Blattgestaltung und Blattaderung der Pteridophyten studiert hat, kam zu 
dem SchluB, „that in all the primitive phyla of Vascular Plants where branching occurs, 
distal dichotomy is the fundamental mode of that branch in g“. Aus den obigen Ausfiih- 
rungen tiber die Laubblatter einiger palaozoischer Koniferen folgt, daB diese Gymnospermenklasse sich in 
ubereinstimmender Weise verhalten hat. Die ontogenetische Reihe begann meist mit solchen Blattern, deren 
Spreite und einzige basale mediane Ader sich distalwarts isotom gabelten, und schloB mit unverzweigten, ein- 
aderigen Nadel- oder Schuppenblattern ab, die reduzierte Gebilde (Hemmungserscheinungen) darstellen. Bei 
Buriadia traten in ahnlicher Weise distalwarts reichlicher gegabelte Blatter an den Achsen vorletzter Ordnung 
auf, wahrend die der Seitenzweige letzter Ordnung stets nur einmal gegabelt gewesen sein diirften. Bei Car- 
pentieria ist zwar die Beblatterung der lateralen SproBsysteme einheitlich und zeigt lauter je einmal gegabelte 
Laubblatter. Es ist aber durchaus nicht unwahrscheinlich, daB die Hauptachse bei dieser Gattung etwas star- 
ker zerteilte Blatter getragen hat. Man konnte demnach annehmen, daB Heteroblastien mit gehemmten Folge- 
biattern unter den altesten Koniferen vorherrschend gewesen sind. Ihren reduzierten Charakter diirften die 
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Samthche der hier behandelten Koniferen bzw. koniferenahnlichen Oewachse weichen in ihrer Beblatte- 
rung von den Cordaiten des Palaozoikums stark ab. Diese besaBen bekanntlich stets einfache, ganzrandige 
lange (0 01- 1,0 m) und breite (bis 0,2 m), bandformige oder lineale bis fast spatelformige Blatter mit meh- 

reren, etwa paral elen Langsadern. Ihre Blatter waren ferner meist mehr oder weniger weit voneinander 

e " tf ® rn ’ he T en . ba l d ab und hmterlie6en dabei groBe, quergestellte, etwa elliptische Narben an der Achsen- 
oberflache. In die Blattbasis traten stets mehrere Blattspurstrange ein, die durch wiederholte Gabelung der in 
der Stele meist doppelten Blattspur entstanden waren. Durch die starke Entwicklung der einzelnen Laubblatter 
zeichnen sich aber die Cordaiten nicht nur vor den palaozoischen, zura Teil mit ihnen gleichaltrigen Koniferen 
sondern vor dieser Klasse iiberhaupt vornehmlich aus, obwohl Formen mit mehraderigen Blattern auch bei 
ihr nicht gnnz fehlen (vgl. bcsondcrs Aguthis unci Podocurpus Sect. Nugcici ) . 

Auch die meisten oberpermischen und untertriassischen Koniferen weichen in der Beblatterun°' der late- 
ralen SproBsysteme von den aitesten bekannten Vertretern der Klasse mehr oder weniger ab. Dies giltbesonders 


von Ullmannia unci Albertia mit ihren breiteren, eirunden oder verkehrt-eirunden bis lanzettlichen oder sogar 
linealischen Blattern. Einzelne „Voltzien“ zeigen aber in dieser Hinsicht eine gewisse Ahnlichkeit mit den kraf- 
iiger beblatterten Lebachia-Arim, mid die schuppenformigen Blatter von Walkomie.Ua 1 ) erinnern an die 
von Paranocladus. Gabelige Laubblatter fehlen jedoch bei den Koniferen des oberen Perms und der folgenden 
Perioden ganzlich. 


Anafomle der Vegetationsorgane. 

Die SproBachse. 

Aus den speziellen Teilen dieser Arbeit geht hervor, daB die SproBachsen der oberkarbonisch-unterpermi- 
schen Koniferen meist nur als Abdriicke erhalten und strukturbietende Stiicke also nur ausnahmsweise gefun- 
den worden sind. AuBerdem lassen diese wenigen Reste wegen des Erhaltungszustandes viel zu wiinschen 
fibrig. Wir haben daher nur eine mangelhafte Kenntnis von der Anatomie ihrer SproBachsen, was um so 
bedauerlicher ist, als es sich um die altesten bekannten Vertreter des Koniferenstammes handelt. Die wenigen 
Angaben fiber das Primarholz, das Sekundarholz, das Mark und die Rinde, welche die bisherigen Unter- 
suchungen geliefert haben, sollen nun zusammengefaBt und erortert werden. 

Bau des Primarholzes. 

Wegen des schlechten Erhaltungszustandes der in Betracht kommenden SproBachsenreste ist wenig fiber 
den Bau des Primarholzes bei den „Walchien“ bekannt. Wie in bezug auf die rezenten Araukarien stellt das 
Primarholz bei Walchiopremnon (Lebachia?) valdajotense einen, praktisch gesprochen, geschlossenen, das 
Mark umgebenden Tubus dar, der nur mehr oder weniger schwach hervorspringende Pole aufweist. Es han- 
delt sich um eine echte Eustele mit endarchem Protoxylem. Zentripetales Holz fehlt offenbar ganz. Wie bei 
den Koniferen im allgemeinen — aber im Gegensatz zu den bei den Cordaiten obwaltenden Verhaltnissen — 
tritt das Primarholz des Stammes quantitativ sehr stark im Vergleich zum Sekundarholz zurfick und zeigt 
die Dicke von nur wenigen Elementen. Der Bau dieser Tracheiden des Primarholzes laBt sich bei Walchio- 
premnon nicht sicher feststellen. Die Spiraltracheiden und folgenden Tracheiden gehen aber sehr rasch in 
vorzugsweise einreihige Hoftupfeltraeheiden fiber. H. Potonie (1888, p. 326) glaubte bei Tylodendron 
speciosum Spiral- und Treppentracheiden (?) im Primarholz beobachtet zu haben. 

Auch wenn wir also fiber die Ausbildung des Primarholzes bei den „Walchien“ sehr unvollstandig unter- 
richtet sind, so durfte doch die Feststellung moglich sein, daB diese sich von gewissen anderen palaozoischen 
Gymnospermen mit Sekundarholz vom Dadoxylon- Typ nicht unwesentlich unterschieden haben. Ein Gegen- 
stfick zu der recht machtigen Entwicklung des Primarholzes, wie sie von Bailey (1925, p. 588), Frentzen 
(1931 a, I, p. 48) und gewissen alteren Autoren fur Dadoxylon- Arten beschrieben wurde, ist hier nicht zu 
finden, und es hat den Anschein, als ob auch typische Treppentracheiden bei den „Walchien“ fehlten. Ich 
habe den Eindruck bekommen, daB die „Walchien“ sich in bezug auf den Bau des Primarholzes viel mehr 
den heutigen Araukarien als den betreffenden palaozoischen, wohl meist den Cordaitales angehorenden Dado- 
xyla naherten. Nach Pool (1929, pp. 502, 573) finden sich bei Araucaria und Agathis an den Xylempolen 
zunachst Spiral- und dann bisweilen einige Netztracheiden, welch letztere auch behofte Tfipfel aufweisen. 
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Auf diese Tracheiden folgen die Hoitupfeltracheiden des Sekundarholzes. Typische, behofte Treppentrache- 
iden warden also nicht ausgebildet. Nach Bailey (1925, p. 593) treten jedoch sporadisch mehr oder weniger 
quergestreckte behofte Tiipfel in der Ubergangszone auf, was bisweilen an die Verhaltnisse bei den ecliten 
Treppentracheiden der palaozoischen Cordaiten erinnert. 

Ich verweise in diesern Zusammenhang auf die in meiner Ginkgophyten- Arbeit (Florin 1936 a, II, p. 10) 
enthaltene Diskussion fiber die Tracheidentiipfelung der Gymnospermen, die durch die Untersuchungen 
Bailey’s veranlaBt and u. a. mit folgenden Satzen abgesch lessen wurde (p. 13): 

sind die Ergebnisse Bailey’s (1925) hervorzuheben, die unzweideutig den liickenlosen Zusammenhang zwischen den 

getiipfelten Treppen- und den typischen Hoitupfeltracheiden bei den Cordaitales, Cycadales usw. gezeigt haben. In bezug auf 
die Ginkgoales habe ich einen ahnlichen Zusammenhang zwischen getiipfelten Netz- und Hoftiipfeltracheiden nachgewiesen, 
und wenn man bei den Koniferen von Spiraltracheiden mit rundlichen Hoitiipfeln gesprochen hat, so scheint es sich tatsachlich 
inn getiipfelte Netz tracheiden zu handeln. Allem Anschein nach ist die Ansicht von Bailey richtig, daB die Ginkgoales, Coni- 
ferales und Gnetales durchgehends eine tibereinstimmende, der typischen getiipfelten Treppentracheiden ermangelnde Reihen- 
folge von T racheidenf ormen aufzuweisen haben, durch welche diese Klassen von den Cycadofilices, Cordaitales, Bennettitales 
und Cycadales unterschieden sind.' 1 

Baa des Sekundarholzes. 

Die Zuwachszonen. — Das einzige hier eingehender bearbeitete Material, das ein wenig Auskunft 
fiber die Frage vom Vorhandensein bzw. Fehlen von Zuwachszonen im Sekundarholz der oberkarbonisch- 
unterperraischen Koniferen geliefert hat, stellen die Stammstiicke von Walchiopremnon ( Lebachia ?) valdajo- 
lense dar (S. 277). Es handelt sich urn Holzkorper mit Dadoxylon-Sirnktur und schwach Oder undeutlich mar- 
kierten Zuwachszonen. Man beobachtet an Querschnitten schmale, konzentrische, bisweilen ziemlich regel- 
maBig auftretende Bander von Tracheiden mit engerem Lumen und dickeren Wanden, also von Engholz, das 
gegen das nach auBen folgende Weitholz hier und da recht gut abgegrenzt ist. Bisweilen kann eine plotzliche 
Zunahme im radialen Durchmesser und damit im Lumen der Tracheiden deutlich erkannt werden, was fur 
echte Zuwachszonen bezeichnend ist. Auch Antevs ( 1917 , p. 361) und Frentzen (1931 b, p. 618) haben 
angenommen, daB hier eine schwache „Jahresringbildung“ vorliegt. Der Erhaltungszustand des Holzes ist 
aber schlecht und gestattet daher die Beobachtung iiber eine groBere Strecke nicht. Ebensowenig laBt sich 
entscheiden, ob das Weitholz — wie bei der Mehrzahl der heutigen Koniferen — sich durch das Vorhanden- 
sein von Hoftiipfeln in den Tangentialwanden vom Engholz unterscheidet. 

Nach den an Walchiopremnon gemachten Beobachtungen zu urteilen, diirften die „Walchien“ sich etwa 
wie die rezenten Araukarien verhalten haben. Es gibt bei diesen keine bestimmte Orenze zwischen vorhandener 
und fehlender Zuwachszonenbildung, da die Zuwachszonen innerhalb ein und derselben Art bald sehr deutlich, 
bald mehr oder weniger unscharf ausgebildet sein, ja sogar ganz fehlen konnen (Thomson 1913, p. 32). DaB 
aber die Zuwachszonen auch bei solchen rezenten Koniferen, die der nordlich gemaBigten Zone angehoren, in 
ihrer Ausbildung sehr stark variieren konnen, zeigen z. B. die Untersuchungen von Bailey u. Faull (1934, 
Taf. 99 — 102) in bezug auf Sequoia sempervirens (Lamb.) Endl. Ob die bei den Araukarien tatsachlich bis- 
weilen vorhandenen Zuwachszonen Jahresringe darstellen, wissen wir nicht. Die gleiche Unsicherheit gilt fur 
die „Walchien“. 

Nach Thomson (loc. cit., p. 33) ahneln die palaozoischen Cordaitales im allgemeinen den rezenten 
Araukarien in bezug auf die diffuse Zuwachszonenbildung. Deutliche Zonen fand er jedoch in einer Wurzel 
vom Dadoxylon-Bau aus der englischen Steinkohlenformation. Nach Penhallow (1907, p. 28) weichen die 
Cordaitales eben durch das Fehlen von ausgepragten Zuwachszonen im Stammholz von den Nadelholzern mit 
Ausnahme der Araukarien und der Ginkgoales ab. Auch wo etwas deutlichere Zonen bei Cordaiten gefunden 



werden, erscheinen sie liach diesem Autor „simply als regions of somewhat unequally variable density, depen- 
dent upon regional changes in the thickness of the tracheid walls and the volume of the lumen, the one region 
merging into the other by somewhat gradual transitions and always without that sharply defined alteration 
of structure so characteristic of the growth rings in the Coniferales“ (vgl. Scott 1919, p. 16, und Hofmann 
1934, p. 155). 

Mit besonderem Nachdruck ist Gothan (1904, p. 914; 1905, p. 88; 1907, p. 3; 1908, p. 220; 1911, p. 3; 
1924, p. 46) fiir die Auffassung eingetreten, daB periodische Zuwachszonen bei den palaozoischen Dadoxylon- 
Holzern fast vdllig fehlen. Als Ausnahmen nennt er in der letztgenannten Arbeit (1924, pp. 48, 49) ein ein- 
ziges unbestimmtes Holz aus dem europaischen Karbon und einige Holzer aus den Gebieten der Gondwana- 
flora (vgl. Krausel u. Range 1928). Nach Antevs (1916, p. 214; 1917, p. 361) zeigt aber auch Walchio- 
premnon (Lebachia?) valdajolense aus dem Rotliegenden der Vogesen eine obwohl schwache „Jahresring- 
bildung“, und bei einem von Zalessky (1911, p. 21) unter dem Namen Mesopitys T chihatcheffi (Goepp.) 
Zalessky beschriebenen unterpermischen Stamm sind nach Antevs unzweifelhafte Jahresringe nachgewiesen. 

Seit einigen Jahren vermehren sich diese Ausnahmen. So hat Goldring (1921, p. 326) ein mit ziemlich 
deutlichen Zuwachszonen versehenes Dadoxylon - Holz aus dem oberen Pennsylvanian von Oklahoma in den 
Vereinigten Staaten beschrieben. Ferner ist durch Carpentier (1930, p. 79) ein Dadoxylon mit Zuwachs- 
zonen aus dem Rotliegenden von Autun in Zentral-Frankreich bekannt geworden. Endlich hat Frentzen ein 
Gymnospermenholz mit sehr ausgepragten Zuwachszonen aus dem Stephan von Baden-Baden unter dem 
Namen Dadoxylon zonatum Frentzen (1931 c, p. 28) beschrieben, und auch ein zweites, D. anulatum Frentzen 
benauntes Holz, gleichfalls mit abgegrenzten Zuwachszonen, aus dem Unterrotliegenden derselben Gegend 
und der bayrischen Rheinpfalz (Frentzen 1931 a, 11, p. 9). Aus seinen eigenen und gewissen friiheren 
Befunden schloB der letztgenannte Autor, daB die in der Sammelgattung Dadoxylon zusammengefaBten Hol- 
zer von araukarioidem Bau aus dem Karbon und Perm der nordlichen Halbkugel nicht ausnahmslos frei von 
Zuwachszonen sind, wenn auch nach wie vor die Tatsache bestehen bleibt, daB die iiberwiegende Mehrzahl von 
ihnen zuwachszonen frei ist. 

Die systematische Zugehorigkeit dieser Dadoxyla mit Zuwachszonen laBt sich in der Regel nicht festlegen. 
Da aber Walchiopremnon (Lebachia?) valdajolense offensichtlich zu den „Walchien“ gehort, konnte man ver- 
muten, daB auch die ubrigen durch das Vorhandensein von Zuwachszonen gekennzeichneten und soeben 
erwahnten nordhemispharischen Dadoxyla Koniferenholzer dargestellt haben, zumal sie meist dem Stephan 
und dem Rotliegenden zu entstammen scheinen. DaB eine solche Vermutung nicht ohne weiteres berechtigt ist, 
zeigt aber Mesopitys T chihatcheffi, dessen Primarholz mesarch sein durfte (vgl. Seward 1917, p. 295), wah- 
rend zentripetales Holz bei Walchiopremnon sowie in den SproBachsen der Koniferen im allgemeinen giinz- 
lich fehlt. 

AuBerdem ist in diesem Zusammenhang zu bemerken, daB Zuwachszonen, die wenigstens ebenso deutlich 
sind wie bei Walchiopremnon, tatsachlich auch in geologisch alteren Holzern vom Dadoxylon- Bau nachgewie- 
sen sind, also in Fallen, wo eine Zugehorigkeit zu den Koniferen ausgeschlossen erscheint. So hat Arnold 
(1930, p. 38) deutliche Zuwachszonen bei oberdevonischen Arten der Gattung Callixylon Zalessky nachgewie- 
sen. Ober C. Newberryi (Daws.) Elkins et Wieland (Arnold 1931, p. 215) gibt er folgendes an: 

„Growth rings were observed in practically all specimens examined, but are usually absent from the first fifteen or 
twenty millimeters of secondary wood immediately surrounding the pith, and at other places they are absent for a greater 
distance. Generally they are spaced at intervals of three to seven millimeters, although the spacing is entirely too irregular 
to constitute a specific character. The radial extent of the , summer wood 1 ' is always small, never more than two or three cells. 
Concentrically placed zones of crushed tissue may, upon casual examination, present a deceptive appearance of growth 
rings/* 
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Zuwachszonen scheinen ierner innerhalb der unterkarbonischen Gattungen Pitys Witham (emend. Scott) 
(Scott 1902, p. 354; Gordon 1934 — 1935, p. 298), Bilignea Kidston und Endoxylon Scott (Scott 1924 a, 
pp. 575, 5S9) vorhanden zu sein. In bezug auf die letztgenannte Gattung fiihrt Scott (loc. oil., p. 576) an: 

„The evidence for the presence of annual, or at least periodic, rings in. this Lower Carboniferous stem seems quite con- 
vincing, though the absence of tangential pits may indicate that the differentiation was not so sharp as it is in the recent 
tree compared" (d. h. Ginkgo bilob a L.). 

Auch wenn es demnach unsicher bleiben muB, ob die nordhemispharischen palaozoischen Gymnosper- 
menstamme mit Sekundarholz vom Dadoxylon- Typ echte Jahresringe ausbildeten, so kann andererseits nicht 
geleugnet werden, daB einige von ihnen, vom Oberdevon bis zum Perm, mehr oder weniger ausgepragte, von 
einer gewissen Rhythmik in der Gesamtentwicklung zeugende Zuwachszonen besessen haben. Dies gilt also 
auch von Walchiopremnon ( Lebachia ?) valdajolense. Eine andere Frage ist, ob alle Koniferen des Ober- 
karbons und des unteren Perms sich ahnlich verhalten haben. Aus den an den Markausgiissen von T ylodendron 
gemachten Befunden konnen wir schlieBen, daB die Hauptachse bei einigen Formen durch periodisches Auf- 
treten von gehemmten Laubblattpolstern und gestauchtem, eine gedrangtere Stellung der Blatter bewirkendem 
Streckungswachstum gekennzeichnet war, wahrend sie bei anderen gleichmaBig ausgebildete Laubblatter 
getragen hat. Da im AnschluB an Coster (1927, II, p. 29) anzunehmen sein diirfte, dafi die Laubperiodizitat 
mit der Rhythmik der Kambialtatigkeit in engem Zusammenhang gestanden hat, ist es nicht unmoglich, daB 
die „Walchien“ sich auch in bezug auf die Ausbildung des Sekundarholzes der Hauptachse verschieden ver- 
halten haben, so daB die Zuwachszonen bei gewissen Formen mehr oder weniger deutlich gewesen sind, wah- 
rend sie bei anderen ganz fehlten. Es ist auch damit zu rechnen, daB vielleicht ein und derselbe Baum sowohl 
nach seinem Alter als auch in verschiedenen Regionen schwachere oder scharfere Zuwachszonen ausbildete. 
Coster (loc. cit., 1, p. 63) fand z. B. in bezug auf Pinus Merkusii Jungh. et de Vriese, dem einzigen rezen- 
ten Vertreter dieser Gattung in Asien siidlich des Aquators, daB ein junges Baumchen aus dem natiirlichen Ver- 
breitungsgebiet der Art nur eine sehr unscharfe und oft ringsum nicht geschlossene Ringzeichnung aufwies, 
wahrend ein dicker Ast eines groBen Baumes im Buitenzorger botanischen Garten, Java, neben vielen schar- 
fen, geschlossenen, also fiir die Koniferen typischen Ringen auch solche besaB, die stellenweise unscharf waren 
oder sich im Gewebe verloren. Demgegenuber haben die meisten Kiefern derselben Untergattung ( Diplo - 
xylon ) scharf markierte echte Jahresringe. 

Was die Verwendung der Zuwachszonenverhaltnisse in der Diagnostik der Dadoxyla betrifft, so gehen 
die Meinungen noch auseinander. Wahrend nach Gothan (1905, p. 93) das Vorhandensein von „Jahres- 
ringen“ meist nur dann fiir die Bestimmung herangezogen werden kann, wenn schon andere Griinde eine 
Abtrennung als besondere „Art“ notwendig machen, ist Frentzen (1931 a, I, p. 61 ; vgl. Torrey 1923, p. 57) 
der Ansicht, daB die wenigen, echte Zuwachszonen besitzenden Holzer des Palaozoikums als eigene „Arten“ 
behandelt werden sollten. Es lassen sich Griinde fiir beide Auffassungen anfiihren. Da aber solche „Arten“ 
stets kiinstlich bleiben miissen, finde ich es mit Frentzen zweckmaBig, auch das Vorhandensein bzw. das 
Fehlen gut markierter Zuwachszonen als „spezifisch“ trennende Merkmale zu verwenden. 

Endlich sei erwahnt, daB deutliche Zuwachszonen bei Dadoxylon Briickneri Krausel (Krausel 1928, 
p. 248) aus dem Keuper von Koburg in Franken nachgewiesen sind, also bei einem Holz, das wahrscheinlich 
zu Glyptolepis gehort hat (vgl. Krausel 1938, p. 36) . Dieses Holz ist zwar geologisch weit jiinger als 'Walchio- 
premnon und T ylodendron, beansprucht aber wegen der Frage der Verwandtschaftsverhaltnisse zwischen 
den oberkarbonisch-unterpermisehen „Walchien“ und den triassischen „Voltzien“ groBes Interesse. Darauf 
wird im folgenden mehrfach zuriickzukommen sein. 
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D ie T racheiden. — Der feinere Bau des Sekundarholzes bei den „Walchien“ entspricht demjenigen 
der palaozoischen Holzer vom Dadoxylon- Typ und ist also durch die araukarioide Tup felung von 
langen, mehr oder weniger prosenchymatischen Tracheiden sowie durch das sporadische oder fehlende Holz- 
parenchym und das Feh len von Harzgangen gekennzeichnet. Wie auch B annan (1936, p. 42) neuer- 
dings hervorgehoben hat, sind derartige harzganglose Gymnospermenholzer unzweifelhaft geologisch alter 
als die mit Harzgangen oder -liicken ausgeriisteten. Bekanntlich war der dadoxyloide Sekundarholztyp im 
Palaozoikum weit verbreitet und trat schon im Oberdevon auf. Er gehort verschiedenen fossilen Gymnosper- 
mengruppen an, auBer den Koniferen — „Walchien“ und Ullmannien (Solms-Laubach 1884, p. 10) — 
vorzugsweise den Pityeae und den Cordaiten. Araukarioide Tracheidentiip felung hat auch das oben erwahnte, 
wahrscheinlich zu Olyptolepis gehSrende Holz aus deni frankischen Keuper, das unter dem Namen Dadoxylon 
Briickneri bekannt ist. In der jetztzeit herrscht diese nur im Holz der Araucariaceen vor. 

Soweit beobachtet werden konnte, treten Hoftiipfel bei den „Walchien“ ausschlieBlich in den Radial- 
wanden der Tracheiden auf. Tangentialhoftiipfel kommen bei den palaozoischen Dadoxyla nur sporadisch vor, 
wahrend sie bei den rezenten Araucariaceen nicht ganz selten sind (Eckhold 1921, p. 474; Patton 1927, 
p. 6; Welch 1928, p. 261; Pool 1929, pp. 496, 568). Walchiopremnon ( Lebachia ?) valdajolense besitzt ein- 
bis zweireihige Hoftiipfel in den radiaren Tracheidenwandungen, welche aber von ihnen nur unvollstandig 
becleckt sind. H. Pqtonie (1888, pp. 322, 326) fane! bei Tylodendron speciosum gleichfalls vorzugsweise ein- 
bis zweireihige und nur selten dreireihige alternierende Tracheidenhoftiipfel in den Radialschliffen. Das von 
Holden (1913, p. 246) untersuchte Material zeigte ein- bis zweireihig und alternierend angeordnete Hoftiipfel 
in den Radialwanden. Ferner sind diese Tiipfelreihen zusammenhangend und laufen offenbar von dem einen 
Ende der Tracheiden bis zum anderen. Eine Auflcisung der Tiipfelreihen in Gruppen kommt nirgends vor. 

In der Anordnung und Verteilung der Hoftiipfel in den radiaren Tracheidenwandungen des Stammholzes 
ahneln die „Walchien“ sehr den heutigen Araukarien, die in der Regel ebenfalls zusammenhangende, ein- bis 
zweireihige, dann und vvann auch dreireihige alternierende Hoftiipfel aufweisen. Zwar kommen bei den Arau- 
karien Abweichungen von diesem Schema vor, da auch opponierte Hoftiipfel besonders im alteren Stammholz 
beobachtet worden sind, aber diese Anordnung tritt nur selten auf. DaB sie von den „Walchien“ noch ganz 
unbekannt ist, kann da mit zusammenhangen, daB bisher nur sehr wenig zur Untersuchung geeignetes Mate- 
rial vorgelegen hat. Pool (1929, p. 598) ist iibrigens der Meinung, daB weder der mehrreihigen Anordnung 
noch der Alternanz der Hoftiipfel ein allzu groBer Wert bei der Charakterisierung des araukarioiden Holz- 
typus zuerkannt werden sollte, da Einreihigkeit bei den Araukarien tatsachlich vorherrscht und auBerdem 
opponierte Anordnung dann und wann tatsachlich vorkommt. 

Im Gegensatz zu den „Walchien“ und den heutigen Araukarien weisen die durch vollstandige Hoftiipfel- 
bedeckung der radiaren Tracheidenwandungen gekennzeichneten Dadoxyla des Palaozoikums ausgepriigte 
Mehrreihigkeit der Tiipfel auf. So weit es siefa um Stammholz handelt, diirften hier vorzugsweise Cordaiten 
vorliegen. Bis zu sechs Reihen sind nach Frentzen (1931 a, I, p. 46) bei derartigen Holzern nicht selten zu 
beobachten, jedoch iiberwiegt Zweireihigkeit. Eine scharfe Trennung der palaozoischen Dadoxyla auf Grund 
der Anzahl der Tiipfelreihen ist nicht moglich. Es kann statt dessen eine friih einsetzende allmahliche Reduk- 
tion der Tupfelreihenzahl wahrgenommen werden, so daB man schon bei den „Walchien“ aus dem Rot- 
liegenden einen Bau vor sich hat, der von dem der heutigen Araukarien kaurn zu unterscheiden ist. 

In der Regel ist bei den heutigen Araucariaceen keine ausgepriigte Tendenz zu einer gruppenweisen 
Anordnung der Hoftiipfel in den radiaren Tracheidenwandungen wahrzunehmen. Das gleiche gilt fur die 
meisten palaozoischen Dadoxyla einschlieBlich der „Walchien“-Holzer, obwohl es nicht ganz an Ausnahmen 
fehlt. So hat Arnold (1930, p. 32) ein paar Beispiele von schwach hervortretender Gruppenbildung erwahnt. 
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Ausgepragt ist sie nur bei gewissen Arten der oberdevonischen Gattung Callixylon (Arnold loc. cit.) . Bei 
ihnen enthalten aber die Gruppen zahlreiche Hoftiipfel (12 — 50) und sind daher weder mit denen gewisser 
rezenter Koniferen noth mit den ausnahmsweise bei palaozoischen Dadoxvia gefundenen direkt vergieichbar. 
Was dagegen die sparlichere Tiipfelung derTangentialwandungen betrifft, so sind bei den heutigen Araukarien 
die Hoftiipfelreihen nur ausnahmsweise zusammenhangend. 

Fiir den araukarioiden Tvpus der T racheidentiipfelung ist ferner bezeichnend, daB die einzelnen Hoftiipfel 
dicht gedrangt aneinanderstoBen und sich dabei gegenseitig abplatten konnen. Wenn nur eine einzige Reihe 
vorhanden ist, sind die Hoftiipfel haufig oben und unten abgeflacht; wenn die Tracheidenwand zwei oder mehr 
miteinander alternierende Reihen enthalt, trifft dies ftir alle Flachen zu, durch welche die Tiipfel in Kontakt 
miteinander liegen. In dieser Weise konnen die Hoftiipfel sogar hexagonale Form erhalten. Nach Pool 
(1929, p. 598) ist eben die Art und Weise, in der der Kontakt zwischen benachbarten Hoftfmfeln herbei- 
gefiihrt ist, die besonders charakteristische Erscheinung der araukarioiden Tiipfelung. Die Pektinringe ver- 
schmelzen schon friih an den Kontaktflachen, wodurch die Tiipfel nur bei der geraden gemeinsamen Partie 
ihrer Pektinringe voneinander getrennt werden. Im Zusammenhang mit der gedrangten Anordnung der Hof- 
tiipfel in den Traeheiden des Sekundarholzes schemt der Umstand zu stehen, daB sog. Crassulae (friiher 
SANio’sche Streifen genannt; vgl. z. B. Record 1934, p. 25), d. h. die die Primordialtiipfelflachen begrenzen- 
den und von gehaufter Interzellularsubstanz gebildeten Querleisten, im Gegensatz zu den bei alien rezenten 
Koniferen mit Ausnahme von den Araucariaceen vorherrschenden Verhaltnissen nicht persistieren konnen 
und also in den fertigen Traeheiden stets fehlen. Es ist aber zu bemerken, daB sie auch dann abwesend sind, 
wenn — wie es dann und wann vorkommt — - die Hoftiipfel nicht aneinanderstoBen. 

Die „Walchien“ stimmen nun in der Form und der rneist gedrangten Stellung der Hoftiipfel genau mit 
den Araukarien ii herein. Auch bei ihnen sind die Tiipfel also an den Kontaktflachen meist mehr oder weniger 
deutlich abgeflacht und zeigen dort verschmolzene Partien der Pektinringe. Crassulae fehlen. Ganz dieselben 
Merkmale hat aber auch das Sekundarholz der iibrigen palaozoischen, zum Teil zu den Cordaiten gehorigen 
Dadoxyla aufzuweisen. 

Die Tiipfel sind auBerdem im Sekundarholz samtlieher Dadoxyla etwa ebenso breit wie hoch. Frentzen 
(1931 a, 1, p. 41) bemerkt aber, daB ihre Hohe nicht absolut konstant ist, sondern bei gleichem Holz inner- 
halb engerer oder weiterer Grenzen schwankt. Das von Walchiopremnon ( Lebachia ?) valdajolense vorliegende 
Material ist zwar nicht geniigend gut erhalten, urn die Variationsbreite exakt zu bestimmen. Die gefundenen 
Zahlen, 0,009 — 0,015 (meist 0,013 — 0,014), stimmen jedoch recht gut mit den entsprechenden, von Frentzen 
(loc. cit., p. 43) fur mehrere Dadoxyla festgestellten iiberein. Die von mir gefundene Variationsbreite betragt 
0,006 mm, Bei den palaozoischen Dadoxyla iibersteigt naeh Frentzen die Hohe der Tracheidenhof tiipfel nur 
ausnahmsweise 0,019 mm. Sie scheint bei Walchiopremnon durchschnittlich etwa ebenso groB wie bei den 
alteren Stammen der heutigen Araukarien zu sein, fiir welche Pool (1929, p. 506) die Zahlen 0,012 — 0,015 mm 
angegeben hat. 

Die Pori der Hoftiipfel sind bei Walchiopremnon schlecht erhalten. Nur die rundliche UmriBform der 
inneren Offnung tritt in den Schliffen hervor. Nach Frentzen (loc. cit., p. 49) soil die auBere Offnung der Pori 
bei Dadoxylon im allgemeinen schmal-elliptisch, schrag-gestellt und sich mit der entsprechenden Offnung der 
Pori der Gegentiipfel kreuzend gewesen sein. Dies drirfte meist auch ftir die rezenten Araukarien gelten. 

Obwohl es nicht schwierig ist, typisches Stammholz der rezenten Araucariaceen von dem der iibrigen 
gleichaltrigen Koniferen zu unterscheiden, und es auch keinem Zweifel unterliegt, daB das Stammholz der 
palaozoischen Koniferen, soweit bisher bekannt, dem der Araucariaceen im Bau entspricht, so soil das Vor- 
kommen alternierender Hoftupfelanordnung innerhalb ganz anderer Koniferengruppen doch nicht iibersehen 
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werden. Diese Falle stellen namlich offenbar keine zufalligen unc! mehr oder weniger anomalen Erscheinungen 
dar, sondern fallen innerhalb der normalen Variabilitat des Tracheidenbaues bei gewissen rezenten Pinaceen 
( Cedrtis und Keteleeria naeh Bailey 1933, p. 147; Pinas Merkusii nach Groom u. Rushton 1911, p. 469) 
und Taxodiaceen ( Sequoia nach Bailey u. Faull 1934, p. 238). Obwohl die T racheidentfipf elung bei Sequoia 
setnpervirens im allgemeinen opponiert ist, geht sie nach den zuletztgenannten Autoren bisweilen in 
eine alternierende und dicht gedrangte Anordnung fiber, wobei auch die sonst vorhandenen Primordialttipfel- 
felder und Crassulae verschwinden. Derartige Befunde haben folgende wichtige Feststellungen Bailey’s (1933, 
p. 146) veranlaBt: 

The distinctions between the two contrasted types of tracheary pitting’ (d. h. der araukarioiden und der abietoiden 
Tracheidenttipfelung) are not as infallible diagnostic criteria as has commonly been hypothesized. They cannot be relied upon 
in dealing with the zone of transitional tracheides — i. e., metaxylem and first formed secondary tracheides — since mixed types 
of pitting occur in such regions and since . . . the primary wood of the Coniferae is of a singularly modified and extremely 
specialized type. Poor, and others have called attention to the fact that separate and circular pits may occur in the secondary 
xylem of Araucarians. Contiguous and more or less flattened pits are of not infrequent occurrence in mature wood of other 
representatives of the Coniferae. Even the occasional occurrence of alternate pitting is not considered by Seward to be an 
infallible criterion of Araucarian affinity. It is evident, accordingly, that the distinctions between Araucarian and Pinaceous 
types of tracheary pitting are quantitative rather than qualitative. 1 * 

Die sekundaren Markstrahlen (— Xylemstrahlen, vgl. Eames u. Mac Daniels 1925, p. 162). 
— Bei den „Walchien“ gehoren die Markstrahlen zum primitiven Gymnospermentypus, der durch rein paren- 
chymatischen Aufbau ohne Markstrahltracheiden gekennzeichnet ist. Darin stimmen diese Gymnospermen 
mit den ubrigen palaozoischen Dadoxyla einschlieBlich der Cordaiten, aber mit Ausnahme von Callixylon 
(Arnold 1930, p. 33), sowie im groBen ganzen mit den lebenden Araucariaceen fiberein. Nach Thomson 
(1913, p.28) sollen die als Markstrahltracheiden bezeichneten Gebilde nicht nur bei den Cordaitales, sondern 
auch bei den Araucariaceen ganzlich fehlen. Pool (1929, p. 616) fand aber, daB Tracheidenzellen mit dicke- 
ren und behofte Tfipfel enthaltenden Wanden ausnahmsweise bei Araucaria vorkommen, und zwar besonders 
in der Niihe der Blattspuren. Bannan (1934, p.268) hat dann bestatigt, daB typische Markstrahltracheiden 
sporadisch im Stammholz der rezenten Araucariaceen anzutreffen sind. Er fand sie jedoch im Gegensatz zu 
Pool ausschlieBlich dort, wo die Markstrahlen ihren Ursprung genommen hatten, und niemals in den zen- 
tralen Zellreihen alter Markstrahlen. Dagegen konnte er das zufallige Vorhandensein dickwandiger Paren- 
chymzellen in sowohl neuen als auch alten Markstrahlen feststellen. Man durfte aus all dem annehmen konnen, 
daB die Araucariaceen zwar eine gewisse Variabilitat im Bau der Markstrahlen des Stammholzes aufweisen, 
aber mit den palaozoischen Cordaiten und „Walchien“ darin fibereinstimmen, daB die Markstrahlen in der 
Regel aus lauter dfinnwandigen Parenchymzellen bestehen und daB dies stets ffir den groBten Teil ihrer 
Lange gilt. 

Bei Walchiopremnon ( Lebachia ?) valdajolehse sind die Markstrahlen des Sekundarholzes fiberwiegend 
einreihig und nur zu 10% in 1 — 2( — 4?) Stockwerken opponiert zweizellig. Rein zweireihige Markstrahlen 
kommen nicht vor. Im Holz von Tylodendron spedosum (H, Potonie 1888, p. 327; Hoiden 1913, p. 246) 
sind sie .ebenfalls meist nur einreihig und nur sclten streckenweise in ein bis drei Stockwerken auch zwei- 
reihig. Demgegenfiber weisen gewisse Dadoxyla eine etwas groBere Neigung zur Mehrreihigkeit der Mark- 
strahlen auf. Mit der Dreireihigkeit ist die Grenze jedoch erreicht. Bei einigen palaozoischen Formen tritt nach 
Frentzen (1931 a, I, p. 53) die Zweireihigkeit als hervorstechende Eigenschaft auf. Allerdings sind auch 
bei ihnen fast immer auch einreihige Markstrahlen in wechselnder Frequenz vorhanden. Nach demselben 
Autor sind Dadoxyla mit nur einreihigen Markstrahlen relativ selten; meist kommen neben den eirireihigen 
auch solche vor, die wenige, meist 1—3, seltener 4 oder 5 Zellen hoch zweireihig sind. Mit ihnen stimmen 
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nicht nur die „Walchien“, sondern auBerdem die lebenden Araucariaceen nahe iiberein, welch letztere iiber- 
wiegend einreihige Markstrahlen besitzen. Nach Pool (1929, p. 612) sind daneben auch bei ihnen nicht selten 
teilweise zweireihige Markstrahlen anzutreffen, bei denen also im Tangentialschnitt durch das Holz eine bis 
wenige Zellen horizontal verdoppelt sind. Die Markstrahlen werden in keiner der genannten Gymnospermen- 
gruppen durch diese partielle Zweireihigkeit wesentlich verbreitert. Oberall sind die Marginalzellen bei ihnen 
etwa ebenso hoch wie die mittleren Zellen. Nach Frentzen (1931 a, I, p. 56) ist die Durchschnittshohe der 
Markstrahlzellen bei den palaozoischen Dadoxvla wenig groBer als bei den lebenden Araukarien. Die Qtier- 
schnittsform dieser Zellen unterliegt etvvas grofieren Schwankungen im fossilen Material. So sind sie z. B. bei 
Walchiopremnon quadratisch bis hochrechteckig, wahrend bei den Araukarien entsprechende Unterschiede zu 
fehlen scheinen. 

Bei den Koniferen schwankt nach Bannan (1937, p. 717) u. a. die Hohe Oder Stockigkeit der Markstrah- 
len in verschiedenen Partien des alteren Stammholzes und bei verschiedenen Baumen, und zwar je nach der 
Weite der Zuwachszonen und dem Abstand vom Mark (vgl. Essner 1883, p. 3), ja sogar in verschiedenen 
Partien derselben Zuwachszone (Bailey u. Faull 1934, p. 240). Bei Walchiopremnon (Lebachia?) valclajo- 
lense habe ich 1 — 68 Zellen hohe Markstrahlen gefunden; meist sind sie jedoch 2 — 8 Stock hoch. H. Potonie 
(1888, p.327) fand bei Tylodendron speciositm iiber 20-stockige Markstrahlen, doch sind sie meist niedriger 
(vgl. Holden 1913, p. 246). Nach Gothan (1905, p. 30) sind die fossilen Dadoxyla durch hohe, 30 — 50- 
stockige Markstrahlen gekennzeichnet, wahrend diese bei den rezenten Araucariaceen niedriger, haufig 7- oder 
in alterem Holz bis 10-stockig, aber selten iiber 15-stockig sein sollen (vgl. Holden 1913, p. 246). Dem- 
gegeniiber hebt Pool (1929, p. 612) hervor, daB in alteren Araucaria-'ii&mmtn bis 38-stockige Markstrahlen 
tatsachlich nicht selten sind und daB die niedrigeren, von Gothan gefundenen Zahlen wahrscheinlich jiinge- 
ren Holzkorpern entstammen. Obwohl diese Einwendung zum Teilberechtigt erscheint, steht es trotzdem fest, 
daB die Stockigkeit der Markstrahlen bei mehreren palaozoischen Dadoxyla, einschlieBlich Walchiopremnon, 
variabler ist als bei den rezenten Araucariaceen. 

Die Kreuzungsfeldtiipfelung ist bei Walchiopremnon ( Lebachia ?) valdajolense nicht erhalten. Dagegen 
hat H. Potonie (1888, p. 327) in bezug auf ein zu Tylodendron speciositm gehorendes Stamrnholz fest- 
stellen konnen, daB die Kreuzungsfeldtiipfel mit spaltenformigem Porus versehen und schrag gestellt sind 
und daB sie horizontal zu zweien je Kreuzungsfeld nebeneinanderliegen. Bei den lebenden Araukarien finden 
wir auf jedem Kreuzungsfeld derartige einseitig behofte Tiipfel in einer Gruppe angeordnet, die nach Pool 
(1929, p. 496) in der Regel aus zwei oder mehr vertikalen Reihen besteht, wahrend das altere Stamrnholz von 
Agathis nach demselben Autor haufig nur eine einzige horizontale Reihe von 1 — 3 Tupfeln je Kreuzungsfeld 
besitzt und also an die bei Tylodendron beobachteten Verhaltnisse erinnert. Die palaozoischen Dadoxyla zer- 
fallen in dieser Hinsicht nach Gothan (1905, p. 36) und Frentzen (1931 a, I, p. 59) in zwei Gruppen, von 
denen die eine auffallig wenige und dann meist in der Mitte des Kreuzungsfeldes stehende Tiipfel besitzt, 
wahrend bei den Angehorigen der anderen Gruppe die Tiipfel in groBerer Zahl und dann meist in 2 — 3 Reihen 
je Kreuzungsfeld, also wie bei den heutigen Araukarien stehen. Von Interesse ist, daB zu jener Gruppe auBer 
Tylodendron speciosum auch diejenigen Dadoxylon- Arten, D. saxonicum und D. Schrollianum, gehcren, die 
wahrscheinlich Holzer von „Walchien“ darstellen (vgl. S. 294). Es diirfte daher anzunehmen sein, daB diese 
palaozoischen Koniferen sich von den habituell an sie so stark erinnernden lebenden Araukarien in der Kreu- 
zungsfeldtupfelung durchgehends unterschieden haben. 

Die oben erwahnte Dadoxylon- Art aus dem Keuper von Koburg, D. Briickneri, besitzt nach Krausei. 
(1928, p. 248) niedrige, einreihige Markstrahlen, bei denen die Kreuzungsfeldtiipfelung nirgends mehr 
erkennbar ist. 
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Was endlich die Frequenz der Markstrahlen betrifft, so schwankt sie bekanntlich bei Koniferenholzern in 
verschiedenen Hohen und in verschiedenen Zuwachszonen des Stammquerschnittes und besitzt dalier keine 
diagnostische Bedeutung. 


Bau des Markes. 

Wie aus der speziellen Darstellung (S. 277, 279) hervorgeht, besitzt W alcliiopremnon ( Lebachia ?) 
valdajolense ein relativ weites, unregelmaBig gefachertes Mark, das vorzugsweise aus ziemlich groBen, rund- 
lich-polygonalen Parenchymzellen mit diinnen, ungetiipfelten Wanden aufgebaut ist. Die Hohlraume sind 
offenbar durch mechanische Zerstorung des Markgewebes, d. h. protogen (vgl. Netqlitzky 1935, p. 110) 
entstanden, was aul dessen Unfahigkeit, mit dem Wachstum des Holzkorpers gleichen Schritt zu halten, 
zuruckzufiihren ist. Die Zerkliiftung des Markgewebes erfolgte durch schizogene Trennung der Zellen. Die 
Querplatten des Markes schlieBen aber auBerdem zahlreiche besondere Oewebepartien ein, an deren Randern 
die Parenchymzellen meist groBer als sonst und in der Langsrichtung des Stammes ein wenig verlangert sind. 
Bisweilen ist der Zwischenraum zwischen zwei benachbarten, iibereinandergelegenen Partien durch eine ein- 
zige Schicht starker verlangerter Markzellen ausgefiillt. Die betreffenden Gewebepartien enthalten meist aus- 
schlieBlich kohlige, stark zerstorte Reste von Zellen, nur hier und da sind noch einige unversehrt geblieben, die 
dann stets von demselben Typus sind wie die gewohnlichen Markparenchymzellen. Ich habe schon die Ver- 
mutung ausgesprochen, daB es sich um Gruppen von Sekretzellen, oder nach der von Sperlich (1939, p. 1) 
befiirworteten Terminologie um eine Art von Exkretionsgewebe gehanclelt hat, das bei der Fossilisierung das 
Eindringen von Kieselsaure verhinderte und deshalb nicht erhalten geblieben ist. Aus Abb. 1, Taf. CLIX/CLX, 
ist ersichtlich, daB derartige Gewebepartien sowohl im zentralen Teil als auch in der Markscheide auftreten und 
daB sie in jeder Querplatte zahlreich sind. In der Regel sind sie im Stammlangsschnitt quergestreckt, aber in 
der Nahe der Peripherie sind — unter Beibehaltung derselben Hohe — auch kiirzere Partien von Exkretions- 
gewebe zu beobachten. 

Bei Tylodendron speciosum ist gleichfalls das weite Mark mehr oder weniger unregelmaBig von quer- 
liegenden Gewebeplatten gespalten und besteht aus groBzelligen Parenchymzellen, deren Wande diinn und 
ungetiipfelt sind. 

AuBerdem zeigen bisweilen schon Achsenabdrucke von Lebachia und Ernestiodendron, daB das Mark bei 
diesen Koniferen facherig war. Als Beispiele nenne ich Lebachia Ooeppertiana (Taf. XL.IX/L, Abb. 3), L. laxi- 
folia (Taf. LV/LVI, Abb. 5 und 8, Taf. L1X/LX, Abb. 10 und 11) und Ernestiodendron filiciforme (Taf. OXIII/ 
CXI V, Abb. 1 und 4). 

Wie schon erwiihnt (S. 280), findet sich ahnlich gebautes Mark bei Dadoxylon Briickneri aus dem Keuper 
von Koburg. Auch in diesem Falle sind offenbar zerstorte Partien von Exkretionsgewebe in den Markplatten 
vorhanden. Sie scheinen aber weniger zahlreich je Querplatte zu sein, wozu kommt, daB die angrenzenden 
Markparenchymzellen keine besondere Gestalt oder Richtung aufweisen und im Vergleich mit der Mehrheit 
der Markparenchymzellen eher kleiner als groBer sind. Wie bei den „Walchien“ fehlen auch einzelne Skleren- 
chymzellen giinzlich. Gruppen von Markzellen, die dem Exkretionsgewebe von Walchiopremnon entsprechen 
diirften, sind zwar von Renault (1896 b, p.368) in unterpermischen Stiimmen vom Dadoxylon- Typ ( „Cedro - 
xylon“ varollense Renault et Roche; vgl. Krausel 1919, p. 195) bei Autun in Zentral-Frankreich nach- 
gewiesen und als harzfiihrend bezeichnet, aber in diesem Falle war das Mark nicht gefachert. AuBerdem 
hat Solms-Laubach (1884, p. 10) umschriebene Gruppen von Markzellen mit reichlichem braunen Inhalt in 
den vegetativen Achsen letzter Ordnung der oberpermischen Koniferengattung Ullmannia gefunden, die 
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jedoch, wahrscheinlich irrtiimlich, als Steinzellen gedeutet wurden. Das Mark diirfte auch hier nicht- 
gefachert sein. 

Markfacherung kommt auBer bei „Walchien“ und Dadoxylon Briicktieri vor allem bei palaozoischen 
Cordaiten, mesozoischen sog. Protopinaceen und gewissen rezenten Pinaceen vor. Es hat sich aber gezeigt, 
daB hinter dieser Bezeichnung sich ganz verschiedene Bautypen verbergen, was fiir die Diskussion fiber die 
V erwandtschaftsverhaltnisse der betreffenden Gruppen nicht bedeutungslos ist. Nebenbei sei bemerkt, 
daB die bei gewissen rezenten Pinaceen an den Grenzen der Jahrestriebe vorhandenen Markliicken und Kno- 
tendiaphragmen besondere Gebilde darstellen, die in diesem Zusammenhang auBer Acht gelassen werden 
(vgl. Jahn 1894, p. 355, und Lewis u. Dowding 1924, p. 217). 

Der Markkorper der Cordaiten wurde zuerst von Williamson (1851, p. 344) grundlicher untersucht und 
richtig gedeutet. Das weite gefacherte Mark weicht von dem von Walchiopremnon nicht nur durch das Fehlen 
von groBeren Exkretionsgewebekomplexen, sondern auch dadurch ab, daB nur sein zentraler Teil quergestellte, 
parenchymatische, mit protogen entstandenen Hohlraurnen abwechselnde Markplatten aufweist. Die an das 
Primarholz grenzende, weit dfinnere periphere Markzone blieb zusammenhangend und besteht aus etwas dick- 
wandigeren, aber iramer noch ungetupfelten Parenchymzellen (Williamson loc. cit., p. 349). Nach dem 
genannten Autor ist anzunehmen, daB der Bau des Markkorpers sowohl in Achsen verschiedenen Alters als 
auch bei verschiedenen Arten in bezug auf die Diclite der Querplatten variiert hat. Nach Renault (1879, 
p. 287) sind die Zellen im peripheren Teil des Markes meist holier als breit, wahrend das umgekehrte Verhalt- 
nis fiir die zentrale gefacherte Partie zutrifft. Dort wurden sie offenbar im Zusammenhang mit dem wachsen- 
den Durchmesser der Achse quergestreckt und zum Teil zerrissen. 

In derselben Weise ist der Markkorper bei den Arten der zu den Cordaitahs gehorenden Gattung Meso- 
xylon Scott et Maslen in der Regel aufgebaut (Maslen 1911, p. 391; Scott 1912, pp. 1013, 1018). Bis- 
weilen kommt es bei M. poroxyloides Scott et Maslen vor, daB die Markdiaphragmen ihrerseits sekundar 
gefachert sind. Der cordaitoide Marlcaufbau ist ubrigens ausnahmsweise auch innerhalb der devonischen 
Pityaceen-Gattung Callixylon festgestellt worden (Arnold 1931, p. 213). 

Wahrend „Walchien“ und Cordaiten beziiglich des gefacherten Markes bis zu einem gewissen Grade ein- 
ander ahnlich sind, weichen beide Gruppen scharf von den geologisch jiingeren Koniferen mit sog. diaphrag- 
matischem Mark ab. Die rezenten Gattungen Picea, Abies und Keieleeria zeigen nach von W’ettstein (1890, 
p. 511), Jeffrey (1905, p. 9), Tassi (1906, p. 87), Voigt (1917, p. 13), Kubart (1924, p. 275), Steinbock 
(1926, pp. 13, 16), Pilger (1926, p. 282), Bailey (1933, p. 152), Slyper (1933, p. 500) , Netolitzicy 
(1935, p. 113) und Plavsic (1936, p. 446) quer im Mark verlaufende Sklereidendiaphragmen, die mit 
unverdicktem Parenchym abwechseln. Die Sklereiden stellen verdickte, reich getupfelte, plattenformige Zellen 
dar. Nach von Wettstein (loc. cit., p. 512) sind bei Picea omorica (Panc.) Willic. die an den Holzkorper 
anstoBenden Teile des Markes gleichfalls aus dickwandigen Elementen zusammengesetzt, welche einen skleren- 
chymatischen Beleg rings um das Mark bilden und sich in ziemlich regelmafiigen Abstanden in die erwahnten 
Diaphragmen fortsetzen. Meist diirfte jedes von diesen das Mark nur unvollstandig durchqueren. Bei Abies 
magnified Murr. hat aber Jeffrey (loc. cit., Taf. 3, Abb. 21) vollstandige Diaphragmen abgebildet. Nach 
ihm zeigt auBer dem das zwischen ihnen vorhandene Parenchym die Tendenz, sich zu desorganisieren, wodurch 
Marklucken entstehen. Allem Anschein nach stellen sie hysterogene Hohlraume dar (vgl. Netolitzky, 
1935, p. 111). 

Zum Abies-lypns gehort ferner der Bau des Markes bei gewissen sog. Protopinaceen jungmesozoischen 
Alters. Besonders deutlich treten die Sklereidendiaphragmen in den Zweigen von Araucariopitys americana 
Jeffrey (Jeffrey 1907, p. 438) aus der Kreide von Staten Island im ostlichen Nordamerika hervor, sind aber 
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auch in den Achsen von Protopiceoxylon exstinduin Gothan (Gothan 1910, p. 1 5) aus der unteren Kreide 
von Spitzbergen zu erkennen, obwohl sie dort kiirzer sind und den Markraum nur zum Teil durchqueren. 
Die genannten Protopinaceen machen also hinsichtlich des Markaufbaues einen rezenten Eindruck. Die Mark- 
facherung durch Ausbildung von Sklereidendiaphragmen ist bei ihnen und gewissen rezenten Pinaceen 
eigenartig und ganz verschieden von der bei den Cordaiten einerseits und den „Walchien“ und Dadoxylon 
Briickneri andererseits festgestellten Art der Facherung. jener Typus kann also nicht als Zeichen von Prirni- 
tivitat bei den betreffenden Koniferen aufgefaBt werden (vgl. Jeffrey 1905, p. 31). 

Bei den rezenten Koniferen mit dadoxyloidem Holz, den Araucariaceen, fehlen Markdiaphragmen. Da- 
gegen hat Araucaria einzelne Steinzellen und Agathis sogar Sklerenchymnester, die jedoch niemals zu Quer- 
bandern entwickelt sind (Jeffrey 1912, p. 566). AuBerdem sind die Markparenchymzellen bei ihnen oft tannin- 
haltig Oder mit schleimigem Inhalt versehen (Pilger 1926, p. 251). 

Der Markaufbau bei den „Walchien“ und Dadoxylon Briickneri zeigt endlich, daB man bei der Bestim- 
mung von gefacherten Markkorpern altmesozoischen Alters vorsichtig sein muB. L.ignier (1895, p. 17) hat 
das Vorkommen eines „cordaitoiden“ AAAD-Markes aus dem Lias von Sainte-Honorine-la-Guillaume (Orne) 
in Frankreich angegeben. Meines Erachtens kann aber dieser Fund keineswegs sicher als Zeichen von 
der Existenz mesozoischer Cordaiten aufgefaBt werden (vgl. auch Florin 1936 a, II, p. 47). 

Die Rinde mit den Blattbasen. 

Was die Rinde oder den auBerhalb des Kambiums gelegenen Teil der Achsen betrifft (vgl. Busgen 
1917, p. 113, und Record 1934, p. 9, Note), so konnte er nur bei W alchiopremnon ( Lebacliia ?) valdajolense 
untersucht werden. Wegen des schlechten Erhaltungszustandes der betreffenden Gewebe laBt sich aber auch 
hier keine eingehendere Untersuchung durchfiihren. AuBerhalb einer diinnen, stark verzerrten Zone, die offen- 
bar das Kambium und die jiingsten, gleichfalls in radialen Reihen angeordneten Elemente des sekundaren 
Phloems enthalt, folgt auf dem Stammquerschnitt eine Zone von wechselnder Breite, die aus den alteren 
Elementen des sekundaren Phloems besteht. Diese ist an einzelnen besser erhaltenen Stellen mehr oder weni- 
ger deutlich geschichtet, indem ungefarbte oder gelbliche, wahrscheinlich aus 1—3 tangentialen Zellreihen 
bestehende Bander mit einfachen tangentialen Reihen von Zellen abwechseln, welch letztere eine schwarz 
gefarbte Substanz enthalten. Nach auBen hin ist das sekundare Phloem noch schlechter erhalten und die 
Schichtung seiner Elemente ganzlich zerstort. Die licht gefarbten Bander durften Siebrohren und vielleicht 
auch Parenchymzellen enthalten. Die mit schwarz gefiirbtem Inhalt versehenen Zellen sind, wie der Langs- 
schnitt zeigt, sehr langgestreckt und haben wenig verdickte Wande. Wie die Querwande dieser Zellen gerichtet 
sind, ist nicht festzustellen. Das sekundare Phloem enthalt schlieBlich auch Markstrahlen, die einreihig 
sind und eine wechselnde Stockigkeit aufweisen. 

Von der primaren Rinde sind nur kiimmerliche Reste iibrig geblieben, die zu stark zerstort sind, urn 
nahere Angaben iiber ihren Bau zu ermoglichen. Nur soviel laBt sich sagen, daB das fur Cordaites und Meso- 
xylon bezeichnende, slderotische sog. Dictyoxylon- Gewebe hier ganzlich gefehlt hat. 

Im Bau des sekundaren Phloems scheint W alchiopremnon dagegen eine gewisse Ahnlichkeit mit Meso- 
xylon gezeigt zu haben, da auch bei dieser Gattung lichter gefarbte Bander von Siebrohren und Parenchym- 
zellen mit tangentialen Reihen von langgestreckten, robrenformigen Zellen, die eine schwarz-gefarbte Sub- 
stanz (Harz oder Tannin?) enthalten, abwechseln (Maslen 1911, p. 389; Scott 1918, p. 450). Harzkanale 
oder dergleichen fehlen in der Rinde bei beiden Gattungen ganzlich, ebenso wie bei der oberpermischen 
Koniferengattung Vllmannia (Solms-Laubach 1884, p. 10). 
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Im Gegensatz zu Walchiopremnon besitzen die rezenten Araukarien (Borgman 1879, p. 53; Moeller 
1882, p. 31; Strasburger 1891, p. 77) keine regelmaBig schichtenweise Anordnung der Elemente im sekun- 
dciren Phloem. Soweit sich aus einem einzigen Fall beurteilen laBt, waren daher die altesten bekannten Koni- 
feren in dieser Hinsicht den Pinaeeen ahnlich. Ein eingehender Vergleich mil rezenten Koniferenrinden ist 
jedoch wegen des schlechten Erhaltungszustandes der Walchiopremnon-Rinde ausgeschlossen. 

Wie im speziellen Teil (S. 280) schon geschildert wurde, kommt an der Stammoberflache von Walchio- 
premnon etwas Periderm in den Rillen zwischen den Blattbasen vor. Vor allem ist aber Oberflachenperiderm 
an den Blattbasen selbst ausgebildet und hat die Epidermis ersetzt. Dieses Periderm zeigt iiberall diinnwan- 
dige und tafelformige, d. h. in der Radialrichtung mehr Oder weniger abgeflachte Korkzellen, die durchgehends 
in radialen Reihen angeordnet sind. Das Stammperiderm vereinigt sich mit dem Blattperiderm zu einer 
unregelmaBig um den Stamm verlaufenden Schicht, die im Zusammenhang mit der Persistenz der Blatter offen- 
bar erst verhaltnismaBig spat entwickelt wurde. Periderm ist auBerdem an den im Stamm eingebetteten Ast- 
basen gefunden worden. Bei Walchiopremnon blieben die Korkschichten aus diinnwandigen Parenchymzellen 
bestehen, enthielten also keine Steinzellen. 

Von den Befunden an Walchiopremnon zu urteilen, haben die Korkschichten eines Stammes von etwa 10 cm 
Durchmesser nur noch ganz geringe Gewebemassen als feine Borkenschuppen abgeworfen. Ob eine mehr 
typische Borkenbildung iiberhaupt vorgekominen ist, ist zweifelhaft. Jedenfalls trat sie erst viel spater in der 
Lebensgeschichte des Bautnes auf. Den Blattfall bei den „WaIchien“ habe ich schon im Kapitel iiber die 
Morphologie der Blatter behandelt. 

Die Laubblatter. 

Innerer Bau. 

Wenn wir von dem wenigen, was iiber die Blattbasen von Walchiopremnon ( Lebachia ?) valdajolen.se 
schon mitgeteilt ist und von der unten zu behandelnden B 1 attep i dermisst ruktur absehen, so laBt uns das bisher 
von oberkarbonisch-unterpermischen Koniferen vorliegende Material, was die Blattanatomie betrifft, voll- 
standig im Stich. Vergeblich habe ich viele Jahre in Museen verschiedener Art nach hierzu geeignetem Mate- 
rial geforscht. Das Fehlschlagen dieser Bemuhungen ist um so bedauerlicher, als dadurch ein Vergleich mit 
den Pityaceen (Gordon 1934 — 1935, p. 291) und Cordaiten sowohl als auch mit der oberpermischen Koni- 
ferengattung Ullmannia (Solms-Laubach 1884, p. 8) in bezug auf den inneren Bau der Blatter nicht mog- 
lich ist. 

In diesem Zusammenhang ist aber die Tatsache interessant, daB die Ullmannia-Blatter nur ein kollatera- 
les Leitbiindel besitzen, obwohl sie recht breit sind. Hire Epidermis zeigt an beiden Blattseiten wie bei Ernestio- 
dendron filiciforme parallele Langsreihen von Spaltoffnungen statt Spaltoffnungsstreifen (vgl. Gothan u. 
Nagalhard 1922, pp. 444, 446). Diese Umstande sprechen dafiir, daB die schmaleren Laubblatter von 
Ernestiodendron auch einaderig waren, was ich schon aus anderen Griinden angenommen habe. 

Gewisse Ullmannia-BYatter zeichnen sich sonst durch die kraftige Entwicklung des Transfusionsgewebes 
zu beiden Seiten des Leitbiindels und durch das Vorhandensein von parallelen hypodermalen Stereomstrangen 
aus, welch letztere zwischen den Spaltoffnungsreihen auftreten und sowohl in Ausbildung als auch in Vertei- 
lung an die entsprechenden Strange gewisser Cordaitenblatter erinnern. Da derartige Sklerenchymstrange nicht 
seiten an inkohlten Blattabdriicken eine Langsstreifung verursachen, liegt es nahe zu vermuten, daB z. B. die 
in Abb. 21, Taf. CLXIII/CLXIV, bei einem Gabelblatt von Lecrosia Gotddii zu beobachtende Streifung der 
Blattflache einen ahnlichen Grund hat. Im Grad der Ausbildung des hypodermalen Sklerenchyms konnen die 
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altesten Koniferen etwa in ahnlicher Weise vvie die Cordaitales und UUmannia- Arten variiert haben, obwohl 
nichts Bestimmtes dariiber bekannt ist. 

Beiliiufig sei hier an einen eigentiimlichen, von Scott (1930, p. 333) beschriebenen, beblatterten SproB 
aus den Lower-Coal-Measures von Lancashire, England, erinnert, der Cladites bracteatus Scott genannt 
und als entweder mit den Cordaitales oder auch mil den paliiozoischen Koniferen verwandt betrachtet wurde. 
Meines Erachtens kann liber seine svstematische Stellung nur gesagt werden, daB es sich ura einen Oymno- 
spermenrest handelt. Die Blattspurverhaltnisse stehen aber unter den paliiozoischen Gymnospermen, wie Scott 
(loc. cit., p. 344) bemerkt, ganz vereinzelt da, und in der Blattanatomie ist weder mit den Cordaiten noch mit 
der einzigen in dieser Hinsicht eingehender bekannten paliiozoischen Koniferengattung, Ullmannia, irgend- 
welche Ahnlichkeit vorhanden. Das mediane Blattbiindel von Cladites (Scott loc. cit., p. 339) erinnert zwar 
in hohem Grade an die Blattspurstrange von Pitys in ihrem Verlauf durch die Rinde (Gordon 1934 — 1935, 
p. 289), in anderer Hinsicht aber weicht auch diese Gattung von Cladites deutlich ab. 

Epidermisstruktur. 

Wahrend also der innere Bau der Laubbliitter bei den oberkarbonisch-unterpermischen Koniferen noch 
fast vollig unbekannt ist, sind wir nunmehr liber ihre Epidermisstruktur recht gut unterrichtet. Das hiingt 
mit der auBerordentlich groBen Resistenz der kutinisierten AuBenschichten der Blatter in inkohltem Material 
zusammen, die in zahlreichen Fallen eine eingehende mikroskopische Untersuchung der Epidermis ermoglicht 
hat. Die iiltesten Koniferen waren zuvor auch in dieser Hinsicht fast vollig unerforscht. Jetzt kennen wir 
aber die Epidermisstruktur der Laubbliitter an den Seitenzweigen letzter Ordnung inehr oder weniger vollstan- 
dig bei nicht weniger als 14 Lebachia- Arten nebst Ernestiodendron jilicifonne (mit var. gracile), Parano- 
cladus Dusenii und Buriadia heterophylla. 

Die sog. Blattkutikulen zeigen eine Reihe struktureller Eigentumlichkeiten, welche, wie Jurasicy (1934 
bis 1935, I, p. 392) bemerkt, einerseits durch die morphologischen Verhiiltnisse der Epidermis hervorgebracht 
und bedingt werden, andererseits in der spezifischen Eigenart der Kutikula selbst begriindet sind. Jurasky 
unterscheidet demnach epikutikulare und idiokutikulare Strukturen. Jene wiederspiegeln den 
anatomischen Aufbau der Epidermis, so weit er an deren Oberflache zum Ausdruck kommt, und umfaBt 
epidermale UmriBfiguren, Spaltoffnungsapparate, Trichome, Tiipfelung der Zellwande u. dgl., wahrend die 
idiokutikularen Strukturen — kornige oder warzige Oberflache, Kutikularfalten u. dgl. — weitgehende 
Unabhiingigkeit von der Gestaltung der Epidermis zeigen und morphologisch mehr oder weniger Eigengebilde 
der Kutikula darstellen. Da auffallende Strukturen der letztgenannten Art bei den Koniferen im allgemeinen 
und auch bei den altesten Formen fehlen, spreche ich in der vorliegenden vvie in meinen friiheren entsprechen- 
den Arbeiten durchwegs von Epidermisstruktur, womit also in jedem Falle die Gesamtheit der epikutikularen 
Strukturen im Sinne von Jurasky gemeint ist. 

Wie ich selbst (Florin 1931), Jurasky (loc. cit.) u. a. hervorgehoben haben, bezweckt die Untersuchung 
der kutinisierten AuBenschichten der Gymnospermen-Laubblatter nicht nur eine durch reine Deskription der 
Epidermis vervollstandigte Kenntnis dieser Blatter. Vielmehr ist das vergleichende Studium der 
Epidermisstruktur ein wichtiges Hilfsmittel zur exakten Bestimmung der betref- 
fenden fossilen Formen, ferner zur Aufklarung ihrer Verwandtschaf tsverhalt- 
nisse, sowie ihrer systematischen Stellung und Gliederung. Wie auch Jurasky schreibt, 
erweitert die Kutikularuntersuchung durch Hinzufugen eines neuen, von den auBeren Formen und ihrer 
Erhaltung weitgehend unabhangigen Merkmalskomplexes den Kreis der fiir die Bearbeitung erfaBbaren 
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Pflanzenreste, wodurch die Bestimmungen gesicherter sind und die wissenschaftliche Bedeutung des inkohlten 
Materials an fossilen Pflanzenresten erholit wird. Von Interesse ist in diesem Zusammenhang, dafi die ober- 
karbonisch-imterpermischen Koniferen dank neuerer Untersuchungen sowohl mit den Cordaiten als ancfa mit 
den oberpermischen und gewissen triassischen Koniferen in bezug auf die Epidermisstruktur der Laubblatter 
verglichen werden konnen. 

In nieiner Abhandlung vom Jahre 1931 wurde zttm ersten .Male eine Grundlage fur die Bearbeitung 
von fossilem inkohlten, vegetativen Material der Conifer ales und Taxales durch eine monographische 
Behandlung der Epidermisstruktur der rezenten Vertreter der Klassen geschaffen. Da die dabei erzielten 
Ergebnisse uber die Verwendbarkeit der Epidermisstruktur bei der Auswertung des von den altesten Koniferen 
vorliegenden Untersuchungsmaterials eine groBe Rolle spielen, seien einige der wichtigsten von ihnen hier 
kurz rekapituliert. 

Folgende Merkmale kommen in Frage: 

Form, GroBe und Anordnung der Epidermiszellen auf der Unter- und Oberseite der Laubblatter; Dicke, 
Perforation und sonstige Besehaffenheit der AuBen- und Antiklinalwande; 

Verteilung und Dichte der Spaltoffnungsapparate ; 

Orientierung Hirer Spalten im Verhaltnis zur Langsrichtung der Blatter; 

Ban der Spaltoffnungsapparate: Form, GroBe, Anzahl und Anordnung der Nachbarzellen sowie Dicke, 
Perforation und sonstige Besehaffenheit der AuBen- und Antiklinalwande der letzteren; Grad der Einsenkung 
der SchlieBzellen; Form der auBeren Atemhohle; 

Vorhandensein bzw. Fehlen von Haaren, Randzahnen, Papillen, Kristallen und dergleichen. 

Meine Untersuchung fiber die Variabilitat der Blattepidermisstruktur imierhalb des Koniferen - 1 n d i v i - 
duums (Florin 1931, p. 142 ff.) fithrte zur Aufstellung nachstehender Satze: 

„Die Epidermisstruktur der ausgewachsenen Blotter zeigt im allgemeinen habituelle Obereinstimmung innerhalb des 
Individuums. Diese Obereinstimmung ist um so groBer, je einheitlicher die Blatter in ihrer Form, GroBe, Lage und Rich- 
lung sind. 

Entwicklnnp'smodus und fertiger Ban der Spaltoffnungsapparate sind in ihren Hhuptzuo-en von Form. GroBe, Lage und 
Richtung der Blatter unabhandg* sie stellen daher die am meisten charakteristi'schen Ziige der Epidermis dar. 

Die fertig ausgebildeten Spaltoffmmp-sapparate der Blatter eines Individuums oder eines ieden Blattes desselben Indivi- 
duums sind aber mit Riicksicht auf Anzahl und Form der Neben- und Kranzzellen {Venn vorhandenl nicht <mnz identisch 
gebaut. Die individuelle Veranderlichkeit der OVrflaehenbdder ist als zuf*lli<re G°staltung ernes Typus aufzufassen, die von 
der innerhalb gewisser Grenzen wechselnden Anordnung der benachbart'en Epidermiszellen abhangig ist. 

Die tibrigen Epidermismerkmale variieren innerhalb gewisser Grenzen vorzugsweise im Zusammenhang mit Veranderun- 
gen in Form, GroBe, Lage und Richtung der Blatter. 

Die die Epidermis eines gewissen Blattes bezeichnenden Merkmale werden bei all denjenigen Slattern desselben Indivi- 
duums wiedergefunden, die dieselbe Form, GroBe, Lage und Richtung aufzuweisen haben. Die Form, GroBe. Lage, Richtung und 
Epidermisstruktur des Blattes bilden daher einen M erkmalskomplex, der in bestimmter und fur das Individuum charakteristi- 
schei* Weise variiert. 

Die Epidermisstruktur ist im allgemeinen, ausgenonimen bei Schuppenblattern, in der mittleren Partie des Blattes bzw. der 
Spaltoffnungsstreifen . . . wegen der hier vorhandenen giinstigeren R-aumverhaltnisse am charakteristischsten ausgebildet. Zu 
Vergleichszwecken kommen daher Spitze und Basis erst in zweiter Lime in BetrachtM 

Die Frage, ob auBere Wachstumsbedingungen Unterschiede in der Blattepidermisstruktur desselben Indi- 
viduums hervorrufen konnen, wurde clann nach eingehender Erorterung beantwortet (p. 194): 

„Die Blatter der Koniferen sind hinsichtlich ihrer Epidermisstruktur von den Aufienbedingungen in hohem Grade un ab- 
hangig. Unter bestimmten inneren Bedingungen entstehen unabhangig von den AuBeneinfliissen bestimmte Merkmale, lediglich 
nach MaBgabe der spezifischen Organisation der Pflanze, 


Bei Formen init drehbarem stielartigen Grunde hangt die Richtung des Blattes im Verhaltnis z ul Acibe unc mm ic e 
in it seinern anatomischen Ban (der Verteilung der S palt off n ungs appar ate ) zusammen. Hypostomatische Blattei an oi o ropen 
Sprossen sind horizontal gespreizt; amphistomatische Blatter sind gewohnlich mehr oder weniger schiel genci e , epis oma 
tische endlich stehen aufrecht unci sind der Achse mehr oder weniger angedriickt. An plagiotropen Seitenspi o&sen ire en ieson " 
ders bei Formen mit hypostomatischen bzw. epistomatischen Blattern meistens Drehungen und Kriimmungen ein,^ urn tie 
spaltoffnungsfreie Blattseite dem Lichte zuzukehren. Wenn dies bei hypo- bzw. epistomatischen Formen nicht moglich ist, wuc 
das Blatt in seiner Entwicklung gehemmt . .., oder die Zweige hangen herab 

Bei Formen mit nicht drehbaren Blattern konnen diese epistomatisch, amphistomatisch sowoh! als auch, obwohl selten, ypo- 
stomatisch sein. ... Die Verteilung der Spaltoffnungsapparate wird demnach auch bei solchen Blattern wenig odei gai nicht 
von den Lichtverhaltnissen beeinfluBt. 

Die AuBenbedingungen konnen zwar indirekt, wohl infolge von Ernahrungsstdrungen, die von den ersteien veiuisacht 
werden, das Wiederauftreten von friiheren ontogenetischen Stadien in der Blatt- und Epidermisentwicklung hervorrufen. Die 
Oberflachenstruktur der Epidermis (in Kutikularpraparaten) wir'd aber dadurch in den meisten Fallen nur quantitative und 
zwar verhaltnismaBig wenig (vorzugsweise hinsichtlich der Dicke der AuBenwande, der GroBe der Zellen und der Zahl dei 
Spaltoffnungen je Flacheneinheit) beeinfluBt. Neuartige Strukturen entstehen nicht. 

Bei gewissen Cupressaceen iibt das Licht bei Blattern der dorsiventralen Seitenzweige eine hemmende Wiikung auf die 
Verteilung der Spaltoffnungen bis auf vollstandige Unterdriickung von ganzen Spaltbffnungsgruppen oder -feldern mit ihrem 
besonderen histologischen Auf ban aus. Es konnen aber keine solchen Spaltoffnungsgruppen an Stellen entwickelt werden, die in 
der Organisation des Blattes nicht vorgezeichnef sind. Also wiederum keine Entstehung neuer Strukturen, keine Verlagerungen 
von Epidermisbezirken. 

In dem untersuchten Falle von Entfaltungsdrehung bei Blattern wird die Epidermisstruktur von den Lichtverhaltnissen 
nicht merkbar beeinfluBt. Die Ausbildung des Assimilationsgewebes ist in weit hoherem Grade von ihnen abhangig als die Fla- 
chenstruktur der Epidermis. 44 ' 

Obwohl sich nicht leugnen laBt, daB die GroBe der Epidermiszellen ein erblich bedingtes Merkmal dar- 
stellt (vgl. Florin 1931, p. 197) und an homologen Teilen einen bestimmten, nicht nur fur das Individuum, 
sondern auch fiir die Art oder Individuengruppe charakteristischen Durchschnittswert zeigt (Linsbauer 
1930, p. 6), spielen jedoch Bestimmungen von ZellgroBe, Frequenz der Trichome, Spaltoffnungen usw. und 
Spaltoffnungsindex wegen ihrer Variabilitat eine relativ untergeordnete Rolle bei der Untersuchung von Epi- 
dermisstrukturen zu systematischem Zwecke. 

Was ferner die Variabilitat der Blattepidermismerkinale innerhaib der einzelnen Arten der Coniferales 
und Taxales betrifft, so hat es sich gezeigt, daB diese nicht wesentlich groBer ist als innerhaib des Individuums. 
Besonders konstant sind die Spaltoffnungsapparate. Etwas starkere Unterschiede als bei dem einzelnen Indivi- 
duum konnen z. B. hinsichtlich der Dicke der kutinisierten AuBenschichten, der Papillositat, der durchschnitt- 
lichen Lange und Breite der Epidermiszellen, der Einsenkung der SchlieBzellen an den Spaltoffnungsappara- 
ten, der Anzahl der Langsreihen von Stomata je Spaltoffnungsstreifen bzw. Blattseite, der durchschnittlichen 
Entfernung dieser Langsreihen voneinander sowie der Breite der Spaltoffnungsstreifen und der spalt- 
offnungsfreien Zonen auftreten. In ihren Grundziigen stimmen aber die Epidermismerkmale verschiedener 
Individuengruppen innerhaib der Art, auch wenn diese geographisch voneinander isoliert sind, auffallend 
uberein. 

Die monographische Untersuchung fiber die Variabilitat der Epidermisstruktur der Laubblatter bzw. blatt- 
artigen Assimilationsorgane innerhaib der rezenten Gattungen (Florin 1931, p. 45S) zeigte dagegen, 
daB sich nicht alle gleich oder ahnlich verhalten. Wenn man von den monotypischen Gattungen absieht, zeigen 
manche in ihrer auBeren Morphologie und Epidermisstruktur der Blatter sich auffallend einheitlich, 
wahrend andere ziemlich variabel sind. 

„Auch innerhaib anscheinend sehr naturlicher Gattungen ist aber eine gewisse Variabilitat in den epidermalen Merkmalen 
festzustellen. Es kann sich dabei urn Merkmale handeln, die kleineren Arfengruppen gemeinsam sind, oder sie haben nur den 
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Wert von Artunterschieden. Solche Kennzeichen gibt es mehrere. Die Unterschiede treten aber keineswegs alle innerhalb jeder 
Gattung auf. Vielmehr verhalten sich die Gattungen etwas verschieden: bei einigen sind nur ganz wenige Merkrnale iiberhaupt 
nennenswert variabef, bei anderen ist deren Anzahl groBer. Letzteres trifft naturlich besonders fur die groBeren Gattungen zu. 
Epidermismerkmale dieser Art sind die folgenden: 

a) Kleinere Schwankungen in der Verteilung der Spaltoffnungsapparate auf Unter- und Oberseite der Blatter oder blatt- 
artigen Assimilationsorgane ; 

b) Breite der Spaltoffnungsstreifen und Anzahl der in ihnen enthaltenen Langsreihen von Spaltdffnungsapparaten; 

c) Grad der Vereinigung der Spaltoffnungsstreifen im apikalen Teil des Blattes; 

d) durchschnittliche Anzahl der Nebenzellen (besonders der lateralen) der Spaltoffnungsapparate; 

e) Dichte und Orientierung der Spaltoffnungsapparate innerhalb der Spaltoffnungsstreifen oder -gruppen; 

I) Grad der Einsenkung der Schliefizellen; 

g) Aussehen der lateralen Nebenzellen der Spaltoffnungsapparate im Querschnitt; 

h) Frequenz der auBeren Kranzzelien der Spaltoffnungsapparate; 

i) GroBe und Anordnung der Epidermiszellen auBerhalb der Spaltoffnungsstreifen; 

j) Vorkommen und Verteilung von papillos vorgewolbten Epidermiszellen; 

k) Grad der Rippung der Antiklinalwande; 

l) Vorkommen und Verteilung der groBeren Kalziumoxalatkristalle; 

m) Beschaffenheit der Blattrander und -kanten; 

n) Dicke der kutinisierten AuBenschichten. u 

Was aber diejenigen Gattungen betrifft, die hinsichtlich der generativen Merkrnale uneinhe.it I ich 
sind, so liegen die Verhaltnisse zum Teil anders, da innerhalb derselben jede auBer solchen kleinen Differen- 
zen, wie sie oben erwahnt warden, auch rnehr oder weniger betrachtliche Unterschiede in den Epidermismerk- 
malen zeigt, die parallel mit Unterschieden in den generativen Merkmalen auf treten. 

Zusammenfassend habe ich mich (Florin loc. cit., p. 464) in diesem Zusammenhang folgendermaBen 
geauBert: 

„Aus dem Angefuhrten geht hervor, daB der von der auBeren Morphologic und der Epidermisstruktur gebiidete Merk- 
malskomplex bei den rezenten Koniferen systematisch von groBer Bedeutung ist Er zeigt ein Verhalten, das im auffallenden 
Grade mit demjenigen des von den generativen Merkmalen gebildeten Merkmaiskomplexes iibereinstimmt. Wenn dieser inner- 
halb einer Gattung keine wesentlichen Veranderungen erleidet, gilt dies in fast demselben Grade von jenem, und wenn der 
generative Komplex heterogen ist, so sind auch betrachtliche Differenzen in dem betreffenden vegetativen festzustellen. Dieser ist 
offenbar dazu gut geeignet, bei der Priifung natiirlicher Umgrenzungen der auf Grund von anderen, meistens generativen 
Merkmalen aufgestellten Gattungen, Untergattungen und Sektionen herangezogen zu werden. Er kann in vielen Fallen mit 
groBem Vorteile zur Charakterisierung von solchen kleineren Artengruppen benutzt werden, die den Wert von Untergattungen, 
Sektionen und Subsektionen haben.“ 

Aus den dann folgenden Erorterungen fiber die auBere Morphologie und die Epidermisstruktur der 
Assimilationsorgane als Merkmalskomplex im Lichte der verwandtschaftlichen Beziehungen der rezenten 
Gattungen der Conifer ales und Taxales konnte ich folgende fur die Svstematik wichtige Schliisse ziehen 
(Florin loc. cit., p. 496): 

„ A. Der von der auBeren Morphologie und Epidermisstruktur mit besonderer B e r ii c k - 
sichtigung des Baues der Spaltoffnungsapparate gebiidete Merkmalskomplex ist wohl 
geeignet, f ii r die Charakterisierung von naturlichen Artengruppen generischen Wertes 
in Anspruch genommen z u werden. 

B. In diesem Merkmalskomplex wiederspiegeln sich in gewissem Grade die verwandt- 
schaftlichen Beziehungen der Gattungen, so daB nahe miteinander verwandte Gattungen 
eine me hr oder weniger iibereinstimmende Morphologie und Epidermisstruktur besitzen, 
wobei dem B a u der Spaltoffnungsapparate eine groBere system a tische Bedeutung zu* 
zuerkennen ist als irgend einem in der Epidermisstruktur enthaltenen anderen Me r km at 
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Anderseits z e i g e n zwei n i c h t naher verwandte Gattungen e i 11 e mehr oder wenige'r stark 
differ ierende Blattform u n d besondere Epidermisstruktur d e r Folgeblatter. 

C. Weder der betreffende Merkmalskomplex a i s Ganzes noch e i n e i n z e 1 n e s d a r i n ent* 
h a i t e n e s M e r k rn a 1 i s t j e d o c h a 1 1 e i n zur Charakterisierung von Unterfamilien oder F ami- 
lien verwendbar. D i e s e r N a c h t e i 1 w i r d aber von alien u b r i g e n in B e t r a c h t kommenden 
morphologischen Merkmalskomplexen g e t e i 1 1. Die Verwandtschaftsverhal'tnisse der in 
den B 1 a 1 1 m e r k rn a 1 e n welter voneinander differierenden Gattungen konneii hbchstens n u r 
n a e h Beriicksichtigung mehrerer s o 1 c h e r Komplexe b e u r t e i 1 1 w e r d e n, j a b i e t e n auch d a n n 
oft genu g we gen der i s o 1 i e r t e n S t e 1 1 u n g der T y p e n fast uniiberwindliche Schwierigkei- 
t e n. U n t e r den rezenten Koniferen h a b e n w i r e s n a m 1 i c h in v i e l e n Fallen mil Endgliedern 
von Entwicklungsreihen z u tun, die s e i t 1 a n g e n Zeitraumen g e t r e n n t g e 1 a u f e n sin d. u 

Die Spaltoffnungsapparate stellen die charakteristischsten Elemente der Blattepidermisstruktur dar und 
sind als eines der wiehtigsten phvletischen Merkmale iiberhaupt zu bezeichnen. Ein Uberblick iiber ihren Bau 
bei den gesamten rezenten und fossilen Gymnospermengruppen (Florin loc. cit., p. 515; vgl. Florin 1933a, 
p. 19, und 1933 b, p. 14) hat gelehrt, daB entwicklungsgeschichtlich zwei Haupttypen von Spaltoffnungsappa- 
raten zu unterscheiden sind: 

1 . ein urspriinglicher, als h a p 1 o c h e i 1 zu bezeichnender Haupttypus, der dadurch charakterisiert 
ist, daB die Urmutterzelle unmittelbar als SchlieBzellmutterzelle fungiert und sich durch eine Langswand in 
zwei SchlieBzellen teilt; die lateralen Nebenzellen stellen benachbarte, mit der SchlieBzellmutterzelle gleich- 
wertige, perigene Epidermiszellen dar und werden von solchen erzeugt; 

2. ein iortgeschrittener, als syndetocheil zu bezeichnender Haupttypus, der dadurch aus- 
gezeichnet ist, daB die Urmutterzelle normal sich zunachst zweimal teilt, die mittlere von den so entstandenen 
Zellen als SchlieBzellmutterzelle fungiert und durch das Auftreten einer Langswand in zwei SchlieBzellen 
zerlegt wird; die lateralen Nachbarzellen gehoren soinit entwicklungsgeschichtlich der Urmutterzelle an — 
sie sind mesogen — und fungieren entweder direkt als Nebenzellen, oder solche werden von ihnen durch 
je eine Langswand abgeschnitten. 

Die Koniferen haben durchgehends hap loch eile Spaltoffnungsapparate und folglich perigene 
Neben- und Kranzzellen. Innerhalb dieser Klasse kann man ferner folgende Typen von haplocheilen Spalt- 
offnungsapparaten unterscheiden (Florin 1931, p. 138): 

den amphizyklischen Typus (oder den di- bis trizyklischen Typus), der dadurch charakterisiert 
ist, daB die perigenen Nebenzellen des Spaltoffnungsapparates erst durch (ein- bis zweimalige) Teilung der 
Nachbarzellmutterzellen gebildet werden, und daB im fertigen Zustande zwei histologisch verschiedene Kate- 
gorien von Zellwirteln die SchlieBzellen umgeben; und 

den monozyklischen Typus, der durch die stets eintretende direkte Umwancllung der Nachbar- 
zellmutterzellen in Nebenzellen ausgezeichnet ist: die SchlieBzellen werden also hier von einem einzigen 
Wirtel von Nachbarzellen umgeben. 

Innerhalb des amphizyklischen Typus kommen auBerdem eine Anzahl von Varianten vor, die in einer der 
oben zitierten Arbeiten (Florin 1931, p. 40) naher angegeben sind. 

Wir gehen so zur Charakterisierung der Blattepidermisstruktur bei den oberkarbonisch-unterpermischen 
Koniferen iiber und beschranken uns dabei hauptsachlich auf die in dieser Hinsicht am vollstandigsten 
bekannten Laubblatter der Seitenzweige letzter Ordnung. 

Wenn die Gesamtheit der Epidermismerkmale zusammen mit der auBeren Morphologie der betreffenden 
Laubblatter betrachtet werden, sind, soweit bisher bekannt, vier Gattungstypen zu unterscheiden, namlich 
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Der Leba chict- Typus ist hinsichtlich cler Blattepidermisstruktur in Kiirze folgenderniaBen zu charakte- 
risieren (vgi die vorliegende Arbeit S. 23): 

^Blatter der Seitenzweige leizter Ordnung amphistomatisch. Blattunterseite mil zwei kurzen oder bis etwa haibwegs 
zur Spitze reichenden, weit voneinander getrennten, mehr oder weniger papillosen SpaltSffnungsgruppen oder -streifen, die 
aus me hr oder weniger unregelmafiig angeordneten, aber meist langsgerichteten Spaltoffnungsapparaten gebildet slnd. Blatt- 
oberseite mil zwei von der Basis bis weit nach der Blattspitze zu reichenden, getrennt verlaufenden oder ausnahmsweise an 
der Spitze eine kurze Strecke vereinigten, mehr oder weniger papillosen Spaltoffnungsstreifen, die gleichfalls aus unregel- 
maBig angeordneten, aber meist langsgerichteten Spaltoffnungsapparaten bestehen. Blattrand meist mit kleinen, im basalen 
Teil des Blattes haufig haarahnlich ausgezogenen Zahnen, ausnahmsweise eben. 

Spaltoffnungsapparate von haplocheilem Typus, monozyklisch oder unvollstandig amphizyklisch. Anzahl der perigenen, 
meist mit je einer Kutikularpapille ausgeriisteten Nebenzellen 4 — 10, in der Regel zwei polar mid die iibrigen seitlich gestellt 
Benachbarte Apparate nicht selten mit teilweise gemeinsamen Nebenzellen. SchlieBzelien eingesenkt und sehr schwach kutini- 
siert. Kutikularpapillen einzeln je Zelle auBer in den Spaltoffnungsstreifen und -gruppen auch in wechselnder Verteilung und 
Frequenz auf der Oberseite auftretend (auf der Unterseite auBerhalb der Spaltoffnungsgruppen selten). Einzellige Haare auf 
beiden Blattseiten vorhanden, auf der Unterseite meist reichlicher und dichter gestellt als auf der Oberseite. Epidermiszellen mit 
geraden und ebenen Antiklinalwanden. u 

Die Epidermisstruktur der Laubblatter an den Seitenzweigen leizter Ordnung von Lebachia bildet einen 
gut ausgepragten, m groBen ganzen sehr einheitlichen Merkmalskomplex. Eine gewisse Variability in den 
einzelnen Merkmalen ist zwar vorhanden, aber diese entspricht dem Grade nach genau derjenigen, die ich 
innerhalb natiirlicher Artengruppen generischen Wertes von rezenten Koniferen und Taxales festgestel.lt 
habe (Florin 1931). 

So zeigt die Blattunterseite entweder zwei schmale, fast linealische, hochstens etwa haibwegs zur Blatt- 
spitze reichende basale Spaltoffnungsstreifen [bei Lebachia piniformis, angustifolia, laxifolia (jeder Strei- 
fen basalwarts in einzelne Langsgruppen aufgelost), spedosa und miter onata ], oder auch bei starkerer Dif- 
ferenzierung in der Ausbildung der ober- und unterseitigen Epidermis nur zwei kurze kleine Spaltoffnungs- 
gruppen [bei L. parvijolia (Gruppen mehr oder weniger in Einzelreihen aufgelost), Goeppertiana , mitis, 
intermedia , frondosa (var. Zeilleri ) , americana und hypnoides]. UJbergange zwischen diesen Extremen finden 
sich bei L. laxifolia , spedosa und mucr onata . Ferner verlaufen die oberseitigen Spaltoffnungsstreifen ent- 
weder ihrer ganzen Lange nach deutlich voneinander getrennt (bei L. piniformis , parvifolia, angustifolia , 
Goeppertiana , mitis , spedosa , mucr onata, intermedia, americana und hypnoides ), oder sie sind in der Blatt- 
spitze miteinander vereinigt (bei L. laxifolia und frondosa var. Zeilleri; einen Obergang bildet L. frondosa). 
Bei fast samtlichen daraufhin untersuchten Arten haben hier und da benachbarte Spaltoffnungsapparate in 
den oberseitigen Spaltoffnungsstreifen paarweise zum Teil gemeinsame Nebenzellen (Textabb. 19 und 20). 
Lebachia Goeppertiana scheint aber, soweit bekannt, eine Ausnahme zu bilden. Abortierte Spaltoffnungs- 
apparate (Textabb. 21 b und c) treten bei gewissen Arten dann und wann oberseits in der medianen Langs- 
zone, d. h. zwischen den Spaltoffnungsstreifen auf, namlich bei L. piniformis, angustifolia, intermedia (hier 
ausnahmsweise auch in den marginalen oberseitigen Langszonen) und hypnoides , wahrend solche bei anderen 
Arten anscheinend ganz fehlen (bei L . parvifolia, Goeppertiana, mitis, laxifolia , spedosa, mucr onata, frondosa 
und americana ) . Die Spaltoffnungsapparate sind bei mehreren Arten durchgehends monozyklisch gebaut (bei 
L. piniformis , parvifolia, mitis, spedosa, mucr onata , frondosa, Hirmeri und americana). Andere zeigen 
dagegen monozyklische und unvollstandig amphizyklische (dizyklische) Spaltoffnungsapparate nebeneinan- 
der in jedem Spaltoffnungsstreifen, oder die amphizyklischen sind auf die Blattunterseite beschrankt (L. angu- 
stifolia, Goeppertiana, laxifolia, intermedia und hypnoides). 



In bezug auf die Anzahl der zu jedem Spaltoffnungsapparat gehorenden perigenen Nebenzellen sind 
etwa gleich starke Schwankungen bei den allermeisten daraufhin untersuchten Arten festgestellt : 


L ehaclna pi ni for mis 

5—9 

Lebachia mucronata 

4 — 7 

„ parvifolia 

6—8 

„ intermedia 

5 — 8 

„ angastifolia 

5—8 

„ frondosa 

00 

1 

„ Goeppertiana 

4-6 ( ••?) 

„ Hirmeri 

■ etwa 6 

„ mitis 

6-8 

„ americana 

5—8 

„ laxifolia 

4—8 

„ hypnoides 

5—8 


Eine Ausnahme bildet Lebachia speciosa mit 6 — 10( — 11) Nebenzellen und auch durchschnittlich einer 
groBeren Anzahl derartiger Zellen je Spaltoffnungsapparat als bei den iibrigen Arten (Textabb. 19 6). 

Was die Haarbasen (~ Trichopodien nach Jurasky 1934 — 1935, 1, p. 395) betrifft, so treten sie bei fast 
samtlichen Arten iiberall auBerhalb der Spaltoffnungsstreifen bzw. -gruppen auf. Sie sind in der Regel beson- 
ders auf der Unterseite reichlich und dicht angeordnet; auf der Oberseite sind sie reichlicher in den raarginalen 
Langszonen als in der medianen. Diese Verteilung der Behaarung zeigen Lebachia piniformis, parvifolia, 
angastifolia, Goeppertiana, mitis, laxifolia, speciosa, intermedia, frondosa, Hirmeri (Haarbasen bei den beiden 
letztgenannten Arten nur ziemlich sparlich auf der Blattoberseite vorhanden) , americana und hypnoides. Dem- 
gegeniiber zeichnet sich L. mucronata dadurch aus, daB die Haarbasen zwar, wie zuvor, auf der Blatt- 
unterseite, ausgenommen in den Spaltoffnungsstreifen oder -gruppen, reichlich vorhanden sind, aber auf der 
Oberseite nur gegen den Blattgrund zu in den stomatafreien Zonen vereinzelt auf treten. 

Der Blattrand ist entweder eben (bei Lebachia angastifolia, Goeppertiana und mitis) Oder auch meist mit 
kleinen, am Blattgrunde haarahnlich verlangerten Zahnen versehen (bei L. piniformis, parvifolia, garnetten- 
sis, laxifolia, speciosa, mucronata, intermedia, frondosa, Hirmeri, americana und hypnoides) . Besonders lange 
Randzahne am Blattgrunde sind bei L. intermedia (Taf. LXXVII/LXXVIII, Abb. 10), L. frondosa var. Zeil- 
leri (Taf. LXXXV/LXXXVI, Abb. 5) und L. hypnoides (Taf. CIII/CIV, Abb. 17) beobachtet. 

Stumpf-kegelformige, meist mit „Scheitellinse“ versehene Kutikularpapillen treten bei den meisten Arten 

— auBer auf den Nebenzellen der Spaltoffnungsapparate und den sie umgebenden gewohnlichen Epidermis- 
zellen in den Spaltoffnungsstreifen bzw. -gruppen — auch in der medianen und den marginalen stomatafreien 
Langszonen auf der Blattoberseite von der Basis bis zur Spitze der Blatter reichlich auf (in ein paar Fallen 
sind sie in den marginalen Zonen deutlich kraftiger ausgebildet als sonst) : Lebachia piniformis, parvifolia, 
laxifolia, mucronata, intermedia, frondosa, Hirmeri, americana und hypnoides. Bei L. mitis und speciosa fehlen 
dagegen Kutikularpapillen in den marginalen oberseitigen Langszonen. Bei L. angastifolia zeigt nur die 
apikale Region der Blattoberseite Kutikularpapillen auf den zu Spaltoffnungsapparaten nicht gehorenden Epi- 
dermiszellen in den Spaltoffnungsstreifen und in den stomatafreien Zonen. Lebachia Goeppertiana endlich 
diirfte der Kutikularpapillen auBerhalb der Spaltoffnungsapparate iiberhaupt entbehrt haben. L. parvifolia, 
mucronata, intermedia, frondosa und hypnoides scheinen eine durchgehends etwas kraftigere Ausbildung 
der Kutikularpapillen als die iibrigen Arten aufzuweisen. Nebenbei sei erwahnt, daB die Papillositat bisweilen 
starker auf den Blattern der Achsen vorletzter Ordnung als auf denen der Zweiglein hervortritt, wie z. B. bei 
L. laxifolia und frondosa. Bei anderen Arten (z. B. L. piniformis) ist aber kein derartiger Unterschied 
bemerkbar. 

Wenn auBerdem erwahnt wird, daB kleinere Unterschiede in der Breite der oberseitigen Spaltoffnungs- 
streifen (die breitesten Streifen haben L. laxifolia, speciosa und frondosa) und in der ZellgroBe vorkommen 

— A. mucronata und americana haben etwas groBere Epidermiszellen auBerhalb der Spaltoffnungsstreifen 
auf der Blattoberseite als die iibrigen Arten — , so diirfte iiber die Variabilitat der Epidermismerkmale inner- 
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Textabb. 19. Ramdpartien von oberseitigen Spaltoffnungsstreifen 
auf Laubblattern der Seitenzweige letzter Ordmmg von Lt - 
bachia- Arten, in Oberflachenansicht. — 400/1. 
a, Lebachia angusiifolia fvom Original zu Abb. 9, Taf. XXX1X/XL, 
in der vorliegenden Arbeit) : Spaltoffnungsapparate im Streifen 
and Haarbasen auBerhalb desselben. 



A. Lebachia americana (von: Original zu Abb. 22, Taf. XCIII/XCIV, in 
der vorliegenden Arbeit) : Spaltoffnungsapparate und Kutikularpapillen 
im Streifen, Haarbasis und Kutikularpapillen auBerhalb desselben. 
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b. Lebachia speciosa (vom Original zu Abb. 6, Taf. LXV/LXVI, in der vor- 
liegenden Arbeil) : Spaltoffnungsapparate und Kutikularpapillen im 
Streifen, Haarbasen und Kutikularpapillen aufierhalb desselben. 



Textabb. 20. Randpartien von oberseitigen Spaltoffnungsstreifen auf 
Laubblattern der Seitenzweige letzter Ordnung von Lebachia- Arten, 
in Oberflachenansicht. — 400/1. 


B. Lebachia hypnoides (vorn Original zu Abb. 20, Taf. Cl /Cl 1, in der 
vorliegenden Arbeit) : Spaltoffnungsapparate und Kutikularpapillen 
im Streifen. Haarbasen und Kutikularpapillen auOerhalb desselben. 


R. Florin: Die Koniferen des Oberkarbons und des unteren Perms. 
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Textabb, 22. a — b. Langsreihen von Spaltoffnubgsapparaten nebst einzelnen Haarbasen, in 
Oberflachenansicht, auf der Oberseite von Laubblattern, die einem Seitenzweig letzter 
Ordnung von Ernestiodendron filici forme entstammen (vom Original zu Abb, 10, 

Taf. CXI/CXII, in der vorliegenden Arbeit). In a scheinen Kutikularpapillen an den 
Nebenzellen der Spaltbffnungsapparate nur schwach ausgebiidet zusein; in b dagegen 
sind sie kraftiger entwickelt. — 400 /i. 

c. Spaltoffnungsapparate, Haarbasen und Kutikularpapillen, in Oberflachenansicht, auf der Oberseite eines Laubblattes, das einem Seitenzweig letzter 
Ordnung von Em. stiodendron f Hid forme var. gracile entstammt (vom Original zu Abb. 7, Taf. CXX.V/C XXVI, in der vorliegenden Arbeit). — 400 ft. 




“ € 


O i b ~~ c ' Abortierte Spaltbffnungsapparate, in 
Oberflachenansicht, nebst Rutikular- 
papillen aus der medianen oberseitigen 
Liingszone von Laubblattern, die .Seiten- 
zw eigen letzter Ordnung von Lebachia 
/ ini for mis entstammen (vom Original zu 
Abb, 14, Taf. Ill /IV, in der vorliegenden 
Arbeit). — 400/1, 


Textabb. 21. a. Spaltoffnungsapparate in Oberflachenansicht aus 
einer der beiden unterseitigen Gruppen eines Laubblattes, 
das einem Seitenzweig letzter Ordnung von Lebachin hvpnoides 
entstammt (vom Original zu Abb. 20, Taf. Cl /Cl I, in der vorliegenden Arbeit) ; der mittlere 
Apparat isfc unvollstandig amphizyklisch (dizyklisch) gebaut. — 400/1. 


R. Florin: Die Koniferen des Oberkarboris und des unteren Perms. 






nalb der Gattung Lebachia genug angefiihrt sein, um ihre Art und Gro8e zu veranschaulichen. Die zu dieser 
Gattung zusammengefuhrten Spezies stimmen in den Grundziigen der Epidermisstruktur iiberein und sind 
oline Zweifel systematisch ebenso nahe miteinander verwandt wie beispielsweise die Arten untereinander in 
den rezenten Koniferengattungen Cephaloiaxus Sieb. et Zucc., Keteleeria Carr., Pseuclotsuga Carr., Pice a 
A. Dietr., Larix Mill., Cedrus Link, Widdringtonia End.l. und Cupressiis L. 

Der Ernestiodendron -'Y y pus ist hinsichtlich der Epidermisstruktur in Kiirze folgendermaBen zu cha- 
rakterisieren (vgl die vorliegende Arbeit S. 176) : 

,, Blatter der Seitenzweige letzter Ordnung amphistomatisch. Beide Blattseiten mit mehr oder weniger weit voneinander 
verlaufenden, einfachen oder hier und da auf kiirzeren Strecken verdoppelten, nicht zu Sfreifen vereinigten, besonders auf der 
Oberseiie weit in die Blattspitze hineinreichenden Langsreihen von meist tangsgerichteten, aber in Einzelfallen sogar quer- 
gestellten Spaltoffnungsapparaten. Blattrand feingezahnt. 

Spaltoffnungsapparate der Blatter an den Seitenzweigen letzter Ordnung von haplocheilem Typus, monozyklisch oder 
unvollstandig amphizyklisch. Anzahl der perigenen, meist mit je einer Kutikularpapille ausgeriisteten Nebenzellen 4 — 8, in der 
Kegel zwei polar und die iibrigen seitlieh gestellk Benachbarte Apparate nur ausnahmsweise mit einer gemeinsamen Nebenzelle. 
Schliefizellen eingesenkt und sehr schwach kutinisiert. Kutikularpapillen einzeln je Zelle in wechselnder Verbreitung und Fre- 
quenz auch auBerhalb der Spaltoffnungsapparate und Spalioffnungsreihen auftretend. Einzellige Haare auf beiden Blattseiten, 
besonders auf der Unterseite vorhanden. Epidermiszellen mit geraden und ebenen Antiklinalwanden.' - 

Uber die Variabilitat der B lattepider mismerkmale innerhalb der Gattung Ernestiodendron ist nur wenig 
bekannf, da bisher nur eine Art einschlieBlich einer besonderen Varietat bekannt ist. Diese weicht von der 
typischen Form dadurch ab, daB die Laubblatter an den Seitenzweigen letzter Ordnung in weitgehenderem 
MaBe papillos sind, wahrend die Haarbasen andererseits auf der Oberseite derselben sparlicher aufzutreten 
scheinen. 

Fiir Ernestiodendron bezeichnend ist vor allem die Anordnung der Spaltoffnungsapparate, wodurch 
diese Gattung von alien iibrigen bisher bekannten Koniferen aus detn Oberkarbon und unteren Perm deutlich 
abweicht. Wahrend die Spaltoffnungsapparate bei Lebachia wenigstens auf der Blattoberseite stets zu typischen 
Streifen vereinigt sind, innerhalb welcher die Spaltdffnungsapparate mehr oder weniger dieht und unregelmaBig, 
also nicht in Langsreihen angeordnet sind, treten die Spaltoffnungsapparate bei Ernestiodendron in einzelnen, 
zu ausgepragten Streifen nicht zusammengeschlossenen Langsreihen auf, von denen die Oberseite fast gleich 
viele und fast gleich iange wie die Unterseite besitzt. Wir haben hier einen ebenso groBen Unterschied in 
der Verteilung der Spaltoffnungsapparate, wie z. B. zwischen den rezenten, verschiedenen Familien angeho- 
renden Koniferengattungen Cryptomeria D. Don und Araucaria juss. So betrachtliche Unterschiede wie zwi- 
schen Lebachia und Ernestiodendron kennen wir nicht von den rezenten Vertretern der Klasse innerhalb ein 
und derselben Gattung, sondern erst zwischen verschiedenen Gattungen. Zum Vergleich konnte man hochstens 
nur solche Gattungen wie Podocarpus L’Herit. und Dacrydium Soland. heranziehen. Diese zeigen aber nicht 
nur hinsichtlich der Blattmorphologie und der Epidermismerkmale sondern auch in bezug auf die reproduk- 
tiven Merkmale eine betrachtliche Variabilitat und sind augenscheinlich stark heterogen (vgl. Florin 1931, 
pp. 256, 285, 460) .Die Beibehaltung der Lebachia- und Ernestiodendron - Arten zu einer Gat- 
tung ( Walchia ) zusammengeschlossen, wiirde demnach bedeuten, daB diese noch un- 
einheitlicher als die heterogensten unter den rezenten Koniferengattungen und 
folglich rein kiinstlich ware. Die UnzweckmaBigkeit einer derartigen Gruppierung liegt auf der 
Hand. So weit es das Untersuchungsmaterial erlaubt, miissen — wie in der vorliegenden Arbeit geschehen 
ist — derartige Formgattungen im Interesse der wissenschaftlichen Systematik 
unbedingt in ihre naturlichen Gattungen zerlegt werden. DaB dies, was Walchia betrifft, 
bisher nicht restlos durchgefiihrt werden konnte und Walchia also als kiinstliche Gattung vorlaufig beibehaiten 

Pulacontographica. Bd. LXXX.V. Abt. B. 


52 


— 410 


werden muB, hangt, wie in der spezieilen Darstellung hervorgehoben wurde, dam.it zusammen, daB mehrere 
Arten auf Grand des Fehlens von geeignetem Material hinsichtlieh ihrer Epidermis noch ganz unbekannt sind 
und in die natiirlichen Gattungen daher noch nicht sicher eingeordnet werden konnen. 

Die Paranodadus- und Buriadia- Typen der Blattepidermisstrukiur (Textabb. 23) kontrastieren gegen 
die soeben besprochenen durch die relative GroBzelligkeit der Epidermis, in welcher Beziehung sie einander 
ahnlich sind. Uber Buriadia kann in diesem Zusammenhang nur wenig gesagt werden (vgl. S. 314). Wahr- 
scheinlich sind Spaltoffnungsstreifen vorhanden, in denen die langsgestellten Spaltoffnungsapparate locker 
und unregelmaBig, also nicht in Langsreihen angeordnet sind. Die Spaltoffnungsapparate sind haplocheil und 
monozyklisch oder unvollstandig amphizyklisch (dizyklisch). Die schwach papillosen perigenen Nebenzellen 
betragen 4 — 6. Die Epidenniszellen haben gerade, ebene Antiklinalwande und tragen haufig je eine Kutiku- 
larpapille. Einzelne Haarbasen scheinen auch vorhanden zu sein (Textabb. 23 b). 

Die Epidermisstruktur von Paranodadus Dusenii endlich laBt sich folgendermaBen charakterisieren 
(vgl. S. 319 in der vorliegenden Arbeit) : 

„BBitter der Seitenzweige letzter Ordnung amphistomatisch. Blattunterseite mit zwei basalen Spaltoffnungsgruppeii, die 
aus locker und unregelmaBig angeordneten, meist langsgerichteten, wenig papillosen Spaltoffnungsapparaten gebildet sind. 
Blattoberseite mit zwei langeren Spaltoffnungsstreifen, die aus locker und unregelmaBig angeordneten, meist langsgerichteten, 
starker papillosen Spaltoffnungsapparaten bestehen. Biattrand am Grunde mit locker gestellten, kleinen Zahnen. 

Spaltoffnungsapparate auf den Blattern der Seitenzweige letzter Ordnung von haplocheilem Typus, monozyklisch oder 
unvollstandig amphizyklisch. Anzahl der perigenen, auf der Blattoberseite mit je einer Kutikularpapille ausgerusteten Neben- 
zellen 5—' 7, zwei polar und die iibrigen seitlich gestellt. SchlieBzellen eingesenkt und schwach kutinisiert. Kutikularpapillen 
auBerhalb der Spaltoffnungsapparate schwach ausgebildet, nur auf der Blattoberseite vorkommend. Haare auf beiden Blattseiten 
fehlend. Epidermiszellen mit geraden und ebenen, am Grunde der Blattunterseite starker verdickten und getiipfelten Antiklinal- 
wandenA 

Da bisher nur eine Art untersucht ist, kann liber Artunterschiede in den Epidermismerkmalen innerhalb 
der Gattung Paranodadus nichts angefuhrt werden. Ober die Variability dieser Merkmale bei P. Dusenii 
enthalt die ausfiihrliche Beschreibung auf S. 321 in der vorliegenden Arbeit einige Angaben. 

In der Art der Verteilung der Spaltoffnungsapparate weicht Paranodadus (und auch Buriadia) scharf 
von Ernestiodendron ab und schlieBt sich naher den Lebachien an. P. Dusenii ist aber auch von diesen gut 
geschieden, und zwar nicht nur durch die GroBe der Epidermiszellen, sondern auBerdem durch die weit 
lockerere Anordnung der Spaltoffnungsapparate in den Spaltoffnungsstreifen, durch das Fehlen von solchen 
Nebenzellen, die zwei benachbarten Apparaten gemeinsam sind, und durch das Fehlen von Haaren auf 
beiden Blattseiten. 

Es erubrigt sich zunachst, einen Vergleich zwischen den oberkarbonisch-unterpermischen Koniferen 
einerseits und den palaozoischen Cordaiten sowie den oberpermischen und gewissen triassischen Koniferen 
andererseits in bezug auf die Epidermisstruktur der Laubblatter anzustellen. Wir kniipfen an die zuletzt 
behandelte Gattung Paranodadus an. In der auBeren Morphologic der beblatterten Seitenzweige letzter Ord- 
nttng ahnelt P. Dusenii am nachsten der von mir unter dem Namen Walkomiella australis s ) kiirzlich beschrie- 
benen Konifere im oberen Perm Ostaustraliens (Florin 1940 a). In der Blattepidermisstruktur sind aber 
betrachtliche Differenzen zu verzeichnen (Florin loc. cit., p. 16). Sie stimmen zwar darin miteinander liber- 
ein, daB die Blattrander zum Teil feingezahnt sind und die Spaltoffnungsapparate unregelmaBig angeordnet 
in Streifen liegen, aber bei Walkomiella diirften diese Apparate auf die Blattoberseite beschrankt sein, wahrend 
* Paranodadus amphistomatische Blatter mit zwei Spaltoffnungsgruppen auf der Unterseite und zwei langeren 


s ) Vgl. Note auf S. 370 in der vorliegenden Abhandlung. 


Streifen auf der Oberseife besitzt. Bei Paranocladus sind, wie erwahnt, die Spaltoffnungsapparate ferner meisf. 
langsgerlchtet und so locker in den oberseitigen Streifen angeordnet, daB zwei benachbarten Apparaten gemein- 
same Nebenzellen fehlen. Bei Walkomiella andererseits zeigen die Spaltoffnungsapparate eine vie! dichtere 
Anordnung in den entsprechenden Streifen und eine weit mehr variierende Orientierung der Spalten (Text- 
abb. 24). Im Gegensatz zu Paranocladus tragt Walkomiella Kutikularpapillen auf beiden Blattseiten und 1 — 3- 
zeilige Haare auf der Oberseite am Blattgrunde in den stomatafreien Zonen. AuBerdeni sind die AntiklinaL 
w ancle der Epidermiszellen bei Paranocladus stets gerade und eben, wahrend sie bei Walkomiella atiBer in den 
Spaltoffnungsstreifen meist mehr oder weniger unciuliert und gerippt sind. 

AuBer bei Paranocladus , Buriadia und W alkomiella hat unter den palaozoischen und alttriassischen 
Koniferen, so weit bekannt, nur noch Lehachia typisch gestaltete Spaltoffnungsstreifen. Wie ich in der soeben 
zitierten Arbeit hervorgehoben habe (p. 17), zeigt W alkomiella in der Epidermisstruktur tatsachlich eine gro- 
Bere Ahnlichkeit mit Lebachia als mit irgendeiner anderen bisher bekannten palaozoischen Koniferengattung. 
Diese Ahnlichkeit betrifft die dichte Anordnung der Spaltoffnungsapparate in den Spaltoffnungsstreifen, das 
Aussehen dieser Apparate in der Oberflachenansicht einschlieBlich der maBigen Anzahl der mehr oder weniger 
papillosen Nebenzellen je Spaltoffnungsapparat, das Vorkommen von kurzen, abgerundeten Kutikularpapil- 
len auch auBerhalb der Spaltoffnungsstreifen sowie von Haaren mit einzelligen Basen und endlich die fein- 
gezahnten Blattrander. Die Laubblatter an den Seitenzweigen letzter Ordnung sind aber bei Lebachia amphi- 
stomatisch und bei W alkomiella wahrscheinlich epistomatisch. jene Gattung zeigt meist langsgerichtete Spalt- 
offnungsapparate und stets einzellige Haare, Walkomiella dagegen unregelmaBig gerichtete Stomata und 
1 — 3-zellige Haarkorper. AuBerdem unterscheiden diese Gattungen sich im Aussehen der Antiklinalwande 
der Epidermiszellen, die bei Lebachia stets gerade und eben, bei W alkomiella dagegen in den stomatafreien 
Zonen mehr oder weniger unduliert und gerippt sind. 

Bei alien iibrigen hier zu berucksichtigenden Koniferengattungen — Ernestiodendron aus dem Oberkarbon 
und dem unteren Perm, Pseudo voltzia und Ullmannia aus dem oberen Perm sowie Voltzia aus der Trias 9 ) — 
fehlen typisch gestaltete Spaltoffnungsstreifen, und die Spaltoffnungsapparate sind statt dessen mehr oder 
weniger regelmafiig in voneinander isolierten, parallelen Langsreihen angeordnet. Bei den Cordaiten, fur 
welche das Fehlen einer Streifenbildung gleichfalls als charakteristisch zu betrachten ist, komtnen aber Ober- 
gangsf ormen vor (siehe unten) . 

Da die Epidermisstruktur in enger Beziehung zur Gestalt und Aderung der Laubblatter steht, rnacht die 
" der bandformigen, von mehreren parallelen, bisweilen sich gabelnden Adern durchzogenen Blatter der Corda- 
iten naturgemaB einen von dem der gleichaltrigen Koniferen rechi abweichenden Eindruck. Der Bau cler 
haplocheilen, monozyklischen Spaltoffnungsapparate einiger Cordaiten habe ich schon frufaer beschrieben 
(Florin 1931, p. 498). Diese Apparate sind bei verschiedenen Arten etwas ungleich iiber die Blattflachen 
verteilt. Es gibt amphistomatische und hypostomatische Cordaitenblatter. Bei mehreren Arten zeigt die Unter- 
seite vorwiegend einfache (aber bisweilen hier und da auf kiirzeren Strecken verdoppelte) , regelmaBig ver- 
laufende und voneinander isolierte Langsreihen von Spaltoffnungsapparaten (Textabb. 25/;). Andere Arten 
haben auf der Blattunterseite ahnliche Langsreihen von Stomata, die aber nur ausnahmsweise einzeln verlaufen 
und in der Regel zu 2 — 4 einander stark genahert sind (Textabb. 25 c/). Dabei haben nicht nur zwei benach- 
barte Spaltoffnungsapparate in derselben Reihe eine gemeinsame polare Nebenzelle — was bei den Cordaiten 

°) Unter den als Arten von Voltzia bezeichneten beblatterten SproBresten aus der Trias verbergen sich allem Anschein 
nach mehrere natiirliche Gattungen, die jedoch miteinander verwandt sind. Auf die Frage der Systematik dieser SproBreste 
kann hier nicht eingegangen werden. Es sei nur darauf aufmerksam gemacht, daB Voltzia in diesem Zusammenhang als 
Sammelgattung aufzufassen ist. 
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Textabb. 25. Langsreihen von Spaltoffnungsapparaten in Oberflachenansicht auf Laubblattern von drei Cordaitcs- Aritn -400/1 
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Textabb, 26. 

a . Zwei Spaltoffnungs&pparate in Oberflaehenansieht 
aus einer Langsreihe von solcben, die einem Laiib- 
blatt von Pseudovoltzia Liebeana (H. B. G e in.) 
Florin gehort (vom Original zu H. B. G e i n i t z 
1880, Taf. V, Abb. 6). - 400/1. 

b. Spaltoffnungsapparafc in Oberfbicbenansicht auf einem 
Laubblatt von Ullmannia Bronrdi Goepp. Pundort: 
Deutscbes Reich, Kurhessen, Frankenberg. Alter: 
Zechstein. (Palaobot. Abteil. Naturhist. Reichsmus. 
Stockholm.) — 400/1. 

c. Spaltoffnungsapparat ■ in Oberflachenansicht auf 
einem Laubblatt von Voltzia Fradsi S c h ii t z e (vom 
Original zu Schiitze 1901, Taf. VI, Abb. 3). - 
400/1. 


Textabb. 27. 

A . Wiederherstellung der basalen Partie eines lateralen 
SproBsystems von Lebachia piniformis , das einzeln 
terminal an beblatterten Seitenzweigen letzter Ord- 
nung gestellte, hiingende, junge mannliche Zapfen 
tragt (vgl. Taf. V/VI, Abb. 9). ~ 1/1. 

B. Wiederherstellung der basalen Partie eines lateralen 
fertilen SproBsystems von Lebachia piniformis . Die 
Zapfen sind weiblieh, aufwarts gerichtet und einzeln 
endstandig an kurzen, beblatterten Seitensprossen, 
die den vegetativen Seitenzweigen letzter Grdnung 
entsprechen (vgl. Taf. XXIII/XXIV, Abb. 8). - 1/1. 


R, Florin: Die Koniferen des Oberkarbons und des unteren Perms. 
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ubeihaupt haufig vorkommt sondern auBerdem besifzen verschiedenen Reihen angefaSrende und aiietiiander- 
stoBende Apparate eine gemeinsame laterale Nebenzelle. Wie Textabb. 25 a veranschaulicht, kann eine Zelle 
sogar vier Spaltoffnungsapparaten als Nebenzelle angehoren. Endlich scheinen Falle vorzukomnien, wo eine 
noch groBeie Anzahl von Langsreihen dicht nebeneinanderverlaufend zwischen schmalen stomatafreien Langs- 
zonen gruppiert sind, so daB eine Art Streifenbildung entsteht. 

AuBerdem soli erwahnt werden, daB die Spaltoffnun gsreihen bei einzelnen Arten mehr oder weniger 
unregelmaBig verlaufen (Textabb. 25 c), daB die Spaltoffnungsapparate in der Regel nur 4 Nebenzellen, zwei 
laterale und zwei polare besitzen, obwohl die Zahl bisweilen auf 6 st eigen kann, daB Haare bei den Cordaiten- 
blattern ganz zu fehlen scheinen und daB Kutikularpapillen auBerhalb der Spaltoffnungsapparate auf der Obex- 
seite stets fehlen, walirencl solche auf der Lhiterseite reichlicher vorkommen und sie bei einzelnen Arten ganz- 
lich bedecken. 

Wie bei Ernestiodendron sind die Spaltoffnungsapparate der Laubblatter von Ullmannia, Pseudo voltzia 
und Voltzia auf beiden Blattseiten in isolierten Langsreihen angeordnet (Textabb. 26). Die Ep icier misstruktur 
von Ullmannia wurde zwar von Gothan u. Nagalhard (1922) untersucht, ist aber doch noch, wie die 
Systematik der Gattung, sehr unvollstandig bekannt. Die Spaltoffnungsapparate sind haplocheil und mono- 
zyklisch oder amphizyklisch, ihre 5 — 1 1 Nebenzellen haufig mit je einer kraftigen Kutikularpapille ausgeriistet. 
Haare fehlen. Dagegen treten Kutikularpapillen bei U. Bronnii Goepp. an der einen, etwas schwacher kutinisier- 
ten Blattseite auch auBerhalb der Spaltoffnungsapparate einzeln je Zelle reichlich auf. Es ist sehr wohl moglich, 
daB mehr als eine natiirliche Gattung sich auch unter den von verschiedenen Autoren zu Ullmannia gezogenen 
sterilen beblatterten Zweigen verbirgt 10 ). Erst eine eingehende, morphologisch-anatomische Untersuchung des 
gesamten vorhandenen Materials kann dariiber Auskunft vermitteln. 

Ungeachtet der in der Verteilung der Spaltoffnungsapparate zwischen Ernestiodendron und Ullmannia 
vorhandenen Ahnlichkeit sind diese beiden Gattungen offenbar in mehrerer Hinsicht in ihrer Epidermis vonein- 
ancler verschieden. Das gleiche gilt von Ernestiodendron und Pseudo voltzia (Textabb. 26 a) . Schon durch die 
machtige Ausbildung der kutinisierten AuBenschichten, die starker herabgesenkten SchlieBzellen, die meist 
rundlichen und manchmal kraftiger papillosen Nebenzellen und das Fehlen von Haaren (vgl. Note auf dieser 
Seite) rnachen die genannten oberpermischen Gattungen einen abweichenden Eindruck. Dies steht damii Im 
Einklang, daB sie sich auch in der Gesamtmorphologie der Sprosse von Ernestiodendron gut unterscheiden. 

Was die triassischen „Voltzien“ betrifft, so gilt fiir sie dasselbe wie fiir die Ullmannien, daB sie namlich 
einer griindlichen systematischen Durch forschung bediirfen. Die Epidermisstruktur der Laubblatter ist. von 
Krausel (1923, p. 87, und 1938, p. 25) und Schluter u. Schmidt (1927, p. 15) untersucht worden. Die 
betreffenden Arten 11 ) haben Langsreihen von anscheinend vorzugsweise monozyklischen und mit 5 — 7 Neben- 

10 ) Ich habe unter den zu Ullmannia bestimmten Zweigresten verschiedener Museen meist For men mit der Voltzia ahnlicher 
Epidermisstruktur gefunden (vgl. Textabb. 26/?), die monozyklische oder bisweilen vielleicht als unvollstandig amphizyklisch 
(dizyklisch) aufzufassende, langsgerichtete Spaltoffnungsapparate besitzen mid der Haare entbehren. Bisweilen aber handelt 
es sich statt dessen uin solche, die durch vollstandig amphizyklische (di- bis trizvklische), oft quer oder schief gerichtete Appa- 
rate gekennzeichnet sind. In einem Fall sind die Blatter auBerdem reichlich behaart (Material aus dem oberen Zechstein 
[Plattendolomit] von Roda bei Frohburg in Sachsen). Im Bau der Spaltoffnungsapparate erinnert die letztgenannte Kategorie 
von Formen an gewisse, im oberpermischen Grodner Sandstein bei Neumarkt bei Bozen in Tirol gesammelte Zweigreste, bei 
denen die Blatter aber unbehaart sind. Diese Beispiele zeigen zur Geniige wie unzureichend unsere Kenntnisse von den ober- 
permischen Koniferen heute noch sind. Mit der von Wetgelt (192S, p. 485) aufgestellten oberpermischen Gattung Archaeo - 
podocarpus ist hier nichts anzufangen, da sie in bezug auf die Blattepidermisstruktur ganzlich unbekannt ist (vgl. auBerdem 
Florin 1940 c, p. 71). 

11) Vergleiche was im Heft 7 der vorliegenden Arbeit liber die systematische Stellung der von Schluter u, Schmidt 
unter suchten „Voltzia il angefiihrt ist. 


414 


zelien versehenen Spaltoffnungsapparaten, die denen von Ullmannia Bronnii weitgefaend ahnlich sind. Bemer- 
kenswert ist, daB diese „Voltzien“in der Blattepidermisstruktur starker an die genannte Ullmannia- Art als an 
Pseudovoltzia erinnert, obwohl betont sei, daB alle drei Gattungen (ausgenommen die in der Note auf S. 413 
erwiihnten Formen mit vollstandig amphizyklischen Spaltoffnungsapparaten) in dieser Hinsicht sich nahe 
aneinander schlieBen. Ferner stimme ich Krausel’s Ansicht bei, daB Voltzia Fraasi Schutze (Textabb. 26 c), 
V. Weissmanni Schimp. und V. Foetterlei Stur in der Epidermisstruktur mit V. heterophylla ubereinstim- 
men (Krausel 1938, p. 25). Das gleiche gilt nach meiner vorlaufigen Untersu chung auch von V. remkers- 
lebensis Schutze (Schutze 1901) und V. raiblensis Stur. Ernestiodendron unterscheidet sich von den ge- 
nannten „Voltzien“ in etwa derselben Weise wie von Ullmannia Bronnii. 

Vergleichen wir zum SchluB die Blattepidermismerkmale der altesten fossilen Koniferen mit denen der 
rezenten, so konnen wir feststellen, daB die jede fossile Gattung fur sich kennzeichnenden Merkmale bei 
keiner rezenten Konifere in genau der gleichen Kombination wiederkehren. Andererseits begegnen uns in beiden 
Fallen im groBen ganzen dieselben Grundzuge. Kutikularstreifen, Kutikularfalten, Protuberanzen und der- 
gleichen fehlen alien Koniferen und Taxales. Faserformige Epidermiszellen gehoren unter den rezenten Epi- 
dermen zu den Ausnahmen (Beispiel: Torreya) und fehlen bei den altesten ganzlich. Sowohl bei den rezenten 
als auch bei den altesten fossilen Koniferen und Taxales herrschen gerade und ebene Antiklinalwande vor, 
wahrend undulierte und gerippte auf eine kleine Anzahl von Gattungen beschrankt sind. Wie bei samtlichen 
geologisch jungeren Koniferen und Taxales gehoren die Spaltoffnungsapparate dem haplocheilen Typus an. 
Wahrend aber vollstandig amphizyklische (di- bis ausnahmsweise trizyklische) Apparate unter den heutigen 
Gattungen und Arten nicht selten sind, fehlen solche durchwegs bei den oberkarbonischen und unterperini- 
schen. Wir haben bei ihnen statt dessen monozyklische oder unvollstandig amphizyklische (dizyklische) 
Apparate, die haufig auf ein und derselben Blattflache miteinander abwechseln. Die unter den altesten Koni- 
feren festgestellten Haupttypen sowohl als auch Besonderheiten in der Verteilung der Spaltoffnungen kehren 
unter den rezenten wieder. Dagegen fehlt jenen im Gegensatz zu gewissen rezenten Formen die Mineralstoff- 
einlagerung (Kalziumoxalat) der Kutikula oder der Kutikularschichten. Wie bei einigen rezenten Koniferen 
sitid die Blattrander bei den oberkarbonisch-unterpermischen Koniferen haufig feingezahnt, obwohl die Zahne 
bei den letztgenannten in der basalen Region der Blatter meist starker haarartig verlangert sind. Diese Zahne 
gehoren zu den Haargebilden oder Trichomen. 

Ein besonders fur Lebachia und Ernestiodendron charakteristischer Zug in der Ausbildung der Blatt- 
epi dermis, die reichliche Behaarung besonders der Blattunterseite, fehlt nicht nur den palaozoischen Cordaiten 
und, soweit bekannt, fast alien oberpermisch-triassischen, sondern auch den heutigen Koniferen und Taxales. 
Die Haare der erstgenannten Gattungen haben auf den Blattflachen durchgehends einzellige Haarkorper, die 
durch eine Querwand von ihrer FuBzelle (Haarbasis) getrennt sind, wahrend bei Walkomiella. etwas weniger 
primitive, 1— 3-zellige, obwohl immer noch einzellreihige Haarkorper nachgewiesen sind, bei denen die einzel- 
nen, gleichgestalteten Zelien durch gerade Querwande voneinander getrennt sind. Die Haare auf den Blatt- 
flachen der palaozoischen Koniferen haben iiberall den Charakter von einfachen, zylinderformigen, nicht- 
sezernierenden, persistenten Deckhaaren. Besondere Haarnebenzellen fehlen. Die HaarfuBzellen sind klein, 
wahrend die umgebenden gewohnlichen Epidermiszellen mehr oder weniger groB sind. 

In bezug auf die rezenten Koniferen und Taxales wurde friiher behauptet, daB Haare an ihren Blattern 
vollstandig fehlen. Man glaubte also, daB diese Klassen beziiglich der Fahigkeit, Haare zu bilden, wesentlich 
von anderen Pflanzengruppen abwichen. von Tubeuf (1896), der den Haarbildungen der rezenten Vertreter 
der Klassen eine zusammenfassende Darstellung gewidmet hat, ist jedoch zu der Auffassung gekommen, daB 
Haarbildungen an alien ihren Organen vorkommen. Was die assimilierenden typischen Blatter betrifft, so 
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bezieht er sich dabei aul die Haargebilde (Zahne) der Blattrander, wie sie auch bei Jugendblattern und Koty- 
ledonen gebildet werden, ferner auf die besonderen, haarahnlich verlangerten Zellen in den Spaltoffnungs- 
streifen von Sciadopitys und Torreya, die kraftigere Haarbildung an den Chermes-G'aWen der Fichien, die Faden- 
liaare an den die Knospen deckenden Nadeln einiger Fichten- und Tannenarten sovvie endlich auf solche von 
tnir als Kutikuiarpapillen bezeichneten Gebilde, die in der Umgebung der Spaltoffnungen besonders bei Taxa- 
ceen, gewissen Taxodiaceen und Cupressaceen auftreten. Es steht aber fest, dab die besonders fitr 
Lehachia u n d Ernestiodendron bezeichnende Behaarung der Folgebiatter bei keiner der 
rezenten Koniferen und Taxales anzutreffen ist. Abgesehen von den Blattrandern und -kanten 
sind die Folgebiatter bei diesen im eigentlichen Sinne unbehaart, wovon schon die meiner Arbeit vom Jahre 
1931 beigegebenen zahlreichen photographischen Abbildungen von Epidermispartien iiberzeugen. In dieser 
Hinsicht nehmen also Lehachia und Ernestiodendron tatsachlich eine Sonderstellung im Vergleich mi t saint- 
lichen rezenten und fast alien bisher hinsichtlich der Epidermisstruktur untersuchten fossilen Koniferen und 
Taxales ein 12 ). 


Morphologie der Reproduktionsorgane. 

Verteilung der Geschlechter. 

Die Samenpflanzen haben entweder eingeschlechtige „Bliiten“ Oder Zwitter-„Bliiten“, die sowohl inner- 
halb des Individttums als auch der Art verschieden verteilt sein konnen. Die Frage, ob diese Oder jene Anord- 
nung die urspriingliche sei, hat viel Diskussion veranlaBt. Nach Correns (1928, p. 26; vgl. Englee 1926, 
p. 159, und Goebel 1928, p. 151) soli in bezug auf die Verteilung der Sporophylle bei gemischtgeschlechtigen 
Bliitenpflanzen das gewohnliche und phylogenetisch urspriingliche Verhalten das sein, daB beiderlei Organe in 
derselben Bliite vereinigt sind, und daB zuerst die Staubblatter, dann die Fruchtblatter gebildet werden. Aus 
solchen zwittrigen Bliiten sollen dann eingeschlechtige entstanden sein, indem die eine Oder die andere Art von 
Sporophyllen funktionsunfahig und mehr oder weniger weitgehend unterdriickt wurde. Es muB jedoch diese 
Frage bei jeder Pflanzengruppe fiir sich gestellt und beantwortet werden. Man ist also nicht ohne weiteres 
berechtigt, das Verhalten gewisser rezenten Angiospermen scheraatisch auf die Gymnospermen zu ubertragen. 
„Wenn man die Annahme der urspriinglichen Zwitterigkeit auf die Gymnospermen bliiten im allgemeinen (auBer 
gewissen Gnetaceen) ausdehnt, so ist das“, bemerkt Goebel (1932, p. 1730), „eine auf sehr schmaler Grund- 
lage ruhende Vermutung.“ Man hat in diesem Zusammenhang groBes Gewicht darauf gelegt, daB amphispo- 
rangiate Zapfen („Zwitterbluten“) bei rezenten monozischen Koniferen nicht selten als Abnormitaten ausgebil- 
det werden. Goebel (loc. cit., p. 1733) schlieBt daraus, daB die sexuelle Differenzierung innerhalb der getrennt- 
geschlechtigen Zapfen umschlagen kann, so daB also mannliche Bliiten weiblich und weibliche Bliiten mannlich 
werden. Goebel warnt aber, wie wir sehen werden, mit Recht davor, weittragende Schliisse aus derartigen 
Organverlagerungen zu ziehen. 

Nach Chamberlain (1935, p.275) zeigt die Geschlechterverteilung bei den Koniferen einschlieBlich der 
Taxales alle Stufen von als zufallige Abnormitaten auftretenden amphisporangiaten Zapfen und Monozie bis 
zur vollstiindigen Trennung der Geschlechter in ausgepriigte Diozie. Monozie zeigen Pinaceen, Taxodiaceen, 

12 ) Die siidamerikanische alttertiare Konifere Coronelia Molinae Florin (Florin 1940 c, p. 20) hat zwei- bis mehrzellige 
Haarkorper auf der Unterseite der Laubblatter. Diese weichen aber sowohl morphologisch als auch in ihrer Verteilung von 
denen der Lebachia- und Ernestiodendron - Arten ab. 


'die meisten Cupressaceen, Agathis australis (Lamb.) Steud. und Araucaria Bidwillu Hook., nebst Saxegothaea 
und einigen Phyllocladus - und Dacryd him- A r ten , wahrend Fitzroya , Diselma , Ar ceuthos; Juniper us { bisweilen 
jedoch monozisch) , die meisten Araucariaceen, Cephalotaxaceen (mit einzelnen Ausnahmen),Taxaceen (gewisse 
Fade ausgenomnien; vgl. z. B. Penzig 1922, p. 516, Liber Taxus baccata L. und Dupler 1919, p. 349, Liber 
Taxus canadensis Marsh.) und die meisten Podocarpaceen diozisch sind. Die Mehrzahl der rezenten Koni- 
feren sind also monozisch. Chamberlain (loc. cit., pp. 275, 277) fahrt fort: 

„In the plant kingdom, from the algae to the highest dicoiyls, the course of evolution shows a progressive separation 
of the sexes, with such intermediates and mixtures that the dioecious condition is evidently the goal As far as this single 
feature is concerned, the dioecious species are later developments than the monoecious; or rather, they have progressed 
farther along this line of evolution. ... — Bisporangiate strobili are always described as teratological. In the evolution of 
sex there is a constant tendency to wider and wider separation, so that the theoretical series would be bisporangiate strobili, 
monosporangiate strobili with both sexes on the same plant (monoecism), and, finally, monosporangiate strobili on different 
plants (dioecism). u 

Chamberlain ist offenbar geneigt, das gelegenfliche Auftreten amphisporangiater Zapfen bei rezenten 
monozischen Koniferen als Andeutung einer ursprunglichen Stufe in der Oeschlechterverteilung bei den Koni- 
feren einschlieBlich der Taxales zu erblicken. Derselben Auffassung ist Church (1920, p. 8) : 

„Though there may be now indefinite evidence of the ,hermaphrodite < condition among Conifers, the primitive pre- 
sentation of both micro- and mega-regions may be assumed from the evidence of the general progression of heterospory 
in the Pteridophyte series of Equisetaceae (fossil) and Selaginella ; while the fact that such hermaphrodite flowers obtained 
among Cycadeoidea (fossil), and that a relic may be traced in the living Welwitschia , is sufficiently suggestive of the view 
that the monoecism of the modern Conifer is a phenomenon of secondary reduction, and the expression of the enfeebled nutri- 
tion of the types; just as the further progression to dioecism {Taxus, Junipenis) further exaggerates the separation of the 
two forms of spore, and in the limit may tend to increase the out-put of cross-fertilized seeds.“ 

Nocli ein Autor sei in diesem Zusammenhang zitiert, namlich Wieland (1935, p. 85) : 

„Hence the greater likelihood is that the amphisporangiate growths are the relicts of the ages and were far more 
abundant and characteristic in earlier rather than later conifer history — that they once were of simpler organization 
than now, that anciently there actually were present the simple elements of flowers. Such a conception becomes logical now 
that conifer history is seen to extend back to the Carboniferous, the times of seed ferns and of. the beginning of the great race 
of flowering cycadeoids. u 

Diese von Chamberlain, Church, Wieland u. a. vertretene Auffassung von der primaren und sekundii- 
ren Oeschlechterverteilung bei den Koniferen und Taxales ist aber nicht haltbar. Obwohl anzunehmen ist, daB 
auch bei dieser Pflanzengruppe Monfizie einen urspriinglicheren Zustand darstellt als Diozie, entbehrt doch 
die Annahme, daB die eingeschlechtigen Zapfen phylogenetisch aus „Zwitterbliiten“ entstanden wiiren, jeder 
Unterlage. 

So hat Parkin (1923, p. 53) hervorgehoben, daB wir keine beweiskraftigen Stiitzen fiir die Auffassung 
besitzen, daB Koniferen — und Cordaiten — jeraals amphisporangiate Zapfen gehabt flatten. Die zufallig 
bei gewissen rezenten Formen nachgewiesenen amphisporangiaten Zapfen sind nach ihm nur teratologischer 
Natur. 

In letzter Zeit ist besonders Zimmermann gegen die Annahme der ehemaligen Existenz von primitiven 
Zwitterbliiten bei den Koniferen aufgetreten. Er betont (Zimmermann 1930, p. 229, und 1933, p. 365), daB 
alle ins Palaozoikum zuriickreichenden Samenpflanzengruppen, einschlieBlich der primitiven Pteridospermen, 
eingeschlechtige Bliiten besitzen und daB daher fiir die meisten von ihnen kein Zweifel dariiber besteht, daB 
urspriinglich ein ZusammenschluB zu eingeschlechtigen Bliiten erfolgte. Bei den Koniferen, Taxales, Corda- 
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Textabb, 28. Wied er hers te Hung der bas,alen Partie eines fertilen lateralen SproBsys terns von Lebachia piniformis var. Solmsii mit untereinander 
gemischt auftretenden, hiingenden mannlichen und aufrechten weiblichen Zapfen, alle einzeln terminal an beblatterten Seitensprossen 
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lieu und Ginkgoai.es iicrrschten immer eingeschlechtige Blitters vor, weshalb keinerlei AnlaB zu der Annahme 
vorhanden ist, uaii sic in einer uns unbekannten voriibergehenden Periode Zwitterbliiten gehabt batten. Die 
amphisporanginten Zapfen gewisser rezenten Koniferen sind also keine Riickschlagserscheinungen, sondern 
bloBv Anomalien, die durch die gelegentlich eintreffende geschlechtliche Umstimmung des Vegetationspunktes 
bei deni Gesamtsporangienstand zustande gekommen sind. Fiir die Klarung der primaren Geschlechtervertei- 
lung bei den Koniferen ist es durchaus belanglos, wie sich die Pteridophyten heutzutage verhalten und sich in 
fruheren geologischen Zeiten verhalten haben, ebenso auch daB Zwitterbliiten innerhalb der Bennettitales und 
andeutungsweise bei den Gnetales nachgewiesen sind. Wie Zimmermann auch bemerkt, handelt es sich in 
diesen Fallen, wie bei den Angiospermen, um mehr oder weniger spat differenzierte, suit den Koniferen und 
Taxales nicht naher verwandte Kormophytenklassen, wozu komrat, daB die geologisch altesten Bennettitales 
durch eingeschlechtige Bliiten statt Zwitterbliiten gekennzeichnet waren. Nach Zimmermann spricht die palao- 
botanische Oberlieferung fiir eine allmahliche sekundare Herausbildung der heute unter den Kormophyten 
vorherrschenden Zwitterbliite aus der eingeschlechtigen Bliite. 

Wenigstens was die Gymnospermen im allgemeinen und insbesondere die Koniferen und Taxales betrifft, 
schlieBe ich mich der Auffassung Zimmermann’s unbedingt an. Soweit mir bekannt ist, sind in dem bisher vor- 
liegenden fossilen Koniferenmaterial noch keine amphisporangiaten, sondern ausschlieBlich monosporangiate, 
d. h. weibliche bzw. mannliche Zapfen angetroffen. Diese Tatsache laBt sich keineswegs durch einen Hinweis 
auf die Sparlichkeit und meist unbefriedigende Erhaltung des fossilen Materials erklaren, da fossile Koniferen- 
zapfen oberkarbonischen bis tertiaren Alters aus den verschiedensten Verwandtschaftskreisen vorliegen und 
solche in vielen Fallen eine mehr oder weniger eingehende Untersuchung erlaubt haben. AuBerdem ware unter 
der Annahme einer allmahlichen Differenzierung der eingeschlechtigen Zapfen aus gemischtgeschlechtigen 
anzunehmen, daB die alteren Vertreter der Klasse haufiger als die rezenten amphisporangiate Zapfen aufwei- 
sen wiirden. Dies trifft aber offenbar nicht zu. Im Gegenteil kennen wir, wie Zimmermann hervorhebt, aus 
dem Palaozoikum und Altmesozoikum (vor dem Keuper) uberhaupt keine zwitterbliitigen Samenpflanzen. 

Die in der vorliegenden Arbeit gemachten Befunde an den altesten bekannten Koniferen aus dem Ober- 
karbon und dem unteren Perm bestatigen die Auffassung von Zimmermann. Auch diese Koniferen haben 
weibliche und mannliche, also monosporangiate Zapfen, dagegen keine amphisporangiaten. Dasselbe gilt fiir 
die oberpermischen Gattungen Pseudovoltzia und Ullmannia sowie fiir die triassischen „Voltzien“. Dieses 
Ergebnis zeigt die Untersuchung eines verhaltnismaBig reichen Materials. Der innere Bau der Zapfen war 
zwar wegen des ungeeigneten Erhaltungszustandes nur in recht wenigen Fallen dem Studium zuganglich. 
Weibliche und mannliche Zapfen sind aber auch bei den altesten Koniferen sogar auBerlich einander so unahn- 
lich, daB das Vorhandensein eines amphisporangiaten Zapfens auch ohne Kenntnis seines feineren Baues ent- 
deckt oder wenigstens vermutet werden konnte. Bezeichnend fur Beschaffenheit und Umfang des in diesem 
Zusammenhang vorliegenden Untersuchungsmaterials ist die Tatsache, daB eine andere, bei rezenten Koniferen 
auch nur gelegentlich vorkommende Erscheinung, namlich durchwachsene weibliche Zapfen, sowohl bei einer 
Lebachia-kri (Taf. LIII/LIV, Abb. 5), Ernestiodendron filiciforme (Taf. CXV/CXVI, Abb. 9) und Walchia 
(. Ernestiodendron ?) germanica (Taf. CXLIX/CL, Abb. 13) als auch bei Pseudovoltzia Liebeana aus dem 
Zechstein von Gera in Sachsen (Exemplar im Manchester Museum, Manchester, England) und bei Voltzia 
heterophylla (Wills 1910, p. 291, Taf. XIX, Abb. 2) nachgewiesen werden konnte. Wir sind also berechtigt 
anzunehmen, daB die Getrenntgeschlechtigkeit der Zapfen bei den Koniferen ein ur- 
sprtingliches Organisations merkmal darstellt, das diese Klasse — von ausnahmsweise auftreten- 
den, anomalen Veranderungen abgesehen — bis in die heutige Zeit charakterisiert. 

PalaeoTitographiva. Bd. LXXXV. Abt. B. 58 



418 


Wie Correns ( 1928 , p. 2 ) betont, liegt aber cier Hauptunterschied der 
das Individuum b e i d e r 1 e i Keimzellen hervorbringt Oder nur einerlei und 
Diozie wird allgemein als hoher organisierte Stufe angesehen und die Reihe Monozie- 
sion aufgefaBt. 

Ob nun die altesten Koniferen alle monozisch waren, oder ob vielleicht schon bei ihnen Dio 
ist, laBt sich nicht sicher entscheiden, da die weiblichen und mannlichen Zapfen in der Regel an 
denen, vom Stamme getrennten lateralen SproBsvstemen gefunden worden sind. Die einzige Ausnahme 
dieser Regel stellt das in Abb. 7, Taf. XXVII/XXVIII, und Textabb. 28 dargestellte, fertile laterale SproB- 
systera von Lebachia piniformis var. Solmsii dar, das weibliche und mannliche Zapfen untereinander gemischt 
tragt, was Monozie bei dieser Form beweist. Dieser Fall deutet darauf, daB auch die iibrigen Lebachien und 
vielleicht auch Ernestiodendron monSzisch waren. Da auBerdem Monozie mit getrenntgeschlechtigen Zapfen 
bei palaozoischen Cordaiten nachgewiesen ist (Grand’Eury 1877, p. 226, Taf. XXV, Abb. 3), so diirfte diese 
Art der Geschlechterverteilung innerhalb des betreffenden Gymnospermenkomplexes als urspriingliches und 
vom Anfang an endgiiltig fixiertes Organisationsmerkmal zu betrachten sein. Wie die Ginkgophyten sich in 
alteren geologischen Zeiten verhalten haben, ist dagegen noch unbekannt. Ihr einziger Nachfahre,. Ginkgo 
biloba L., hat — ahnlich einer Minderheit von rezenten Koniferen — die diozische Stufe erreicht. 


Stellung der weiblichen Zapfen. 

Fiir die Beurteilung der Stellungsverhaltnisse der weiblichen Zapfen bei den oberkarbonisch-unterpermi- 
schen Koniferen steht folgendes Material zur Verfugung: 


Lebachia piniformis 
Taf. VII/VIII: Abb. 6, 8-11 
„ XI/XII: Abb. 4 

„ XXIII/XXIV: Abb. 8 (vgl. Textabb. 27 B) 
Lebachia piniformis var. Solmsii 
Taf. XXVII/XXVIII: Abb. 7 (vgl. Textabb. 28) 
Lebachia piniformis var. magnifica 
Taf. XXVII/XXVIII: Abb. 10 
„ XXIX/XXX: Abb. 6-7 

Lebachia parvifolia (?) 

Taf. XXXV/XXXVI: Abb. 10 

Lebachia Goeppertiana (?) 

Taf. XLV/XLVI: Abb. 12, 15 

Lebachia garnettensis (?) 

Taf. Lill/LIV: Abb. 5 

Lebachia frondosa 
Taf. LXXXI/LXXXH: Abb. 10-11 


Lebachia hypnoides 
Taf. XCVII/XCVIIi: Abb. 15-16 
„ XCIX/C: Abb. 10, 17-18 
„ CI/CII: Abb. 2 (vgl. Textabb. 30 b) 9 9 
„ CVII/CVIII: Abb. 2, 23 
„ CIX/CX: Abb. 7, 9, 15, 18 

Wale hia {Lebachia?) Schlotheimii 
Taf. CXXVII/CXXVIII: Abb. 18 
„ CXXIX/CXXX: Abb. 2 

[ Walchiostrobus {Lebachia,?) elongatus] 
Taf. CLV/CLVI: Abb. 6—7]. 

Ernestiodendron filiciforme 
Taf. CXV/CXVI: Abb. 9-10 
„ CXVII/CXVIII: Abb. 19-20 
„ CXIX/CXX: Abb. 22,24 

Walchia {Ernestiodendron?) Arnhardtii 
Taf. CXLV/CXLVI: Abb. 2 

Walchia {Ernestiodendron?) germanica 
Taf. CXLVII/CXLVIII: Abb. 11 
„ CXLIX/CL: Abb. 1, 5, 9 


Die in dieser Liste genannten Koniferen lassen sich in bezug auf die Stellung der weiblichen Zapfen in 
zwei Gruppen zerlegen: 
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Ur ° ldnUng 113 StelIun g’ Dimensionen und Beblatterung entsprechen. 

Lebachia piniformis 

v » var. Solmsii 

» „ magnified. 

Goeppertiana (?) 

„■ garnettensis (?) 

» frondosa 

Walchia {Lebachia?) Schlotkeimii 

d. h. e r s t e r ''° I,e,z,CI ’ 

Lebachia parvifolia (?) 

» hypnoides 

[ Walchiostr obus (Lebachia?) elongatus] 

Ernestio de tide on f ili cifo cm e 
Walchia ( Ernestiodendron ?) Arnhacdtii 
” ( » ?) germanica 
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vegetativen Triebe auBert. Bluten und Zanfpn cmi u~ L T S1C ? ln der Verteilun §' und der Kraftigkeit der 
entsprechen, indem sie sich an kraftigen Achsen im unteren ^ ® Chwachste . n vegetativen Seiten- und Endtrieben 
oben hin immerkraf tiger werdenden'seitentrieben fin Hpti a a emes , se ’ tiichen Haupttriebes unter den nach 
seitlich oder schlieBlich terminal Narh H , d An den schwachere n Achsen stehen sie dagegen oben 

ten als die niannSn T* """““P Z ^ Tn“ 

finden, immer iiber ihnen auf. ’ 16 Slch gemeinsam an einem seithchen Haupttrieb 

™ r - S ° lmsii ^sehen ™d, so schein, - 

Emeslbdenctwn-Baumen hervorgetreten zu sein dTwemischf A “ sb,icl “ n S ™ den Lebachia- und 

Obereinstimmung mil Hauser’s Cab»^ “ * £ misch ‘« esch ««We Werale SproSsysteme fehlen. In 

tiven Seitenzweigen zweiter Ordnuno- entsmw-h i Arten ’ bei denen die weiblichen Zapfen an vegeta- 

Region des T^'c T** ™ teal »* rts «*"**= ^ 

gebildet sind (Tal VII/VIII Abb 8- Taf XXIFI/YYIV ^ pl ® ch 2 estaltete > vegetative Seitenzweiglein aus- 
diirfien dabei fertile und sterile R^'ion^eutlich^vonpina d i XX ' X/XXX ’ Abb. 7)“)- In der Regel 
XXX, ersichtlich 1st, kommen auch Falle vor wo e“ eSvS 8ril ^ ^ '? a “ S Abb ’ 7 ’ Tat XXIX ' 
eingeschoben ist. Bei dem in Abb 6 Taf XXIX/YYY dL ‘ Im S denzwei £ zwischen zwei weiblichen Zapfen 

zweige sogar unter den Ex f m P lar Sind einzelne ve ^ etative Selten- 

ryyy „k < -t j , u t . P ut to etreten. Andererseits scheinen bei dem in Abb 2 Taf pyyiy/ 
CXXX abgebildeten, sehr kraftigen lateralen SproBsystem von Walchia (UharhinK In fi ’ CXXIX/ 
zen Lange nach die vegetativen Seitenzwpio-P w„w a 7 T? ( Lebachia ?) Schlotheima seiner gan- 

ersetzt zu sein. Obwohl also in bezuo- auf die & StelInno- i° ^ ( ? rdnun " durch zapfentragende Sprosse 

der lateralen SproBsysteme b "or u “l w so « fa 1, ” f ei ° e baSaI * 5rtS v “ l « te 

anderen is, die lertL Region dis^^r^^S" ^ 

13 ) seitlichen Gebilde des in Abb 30 Taf Cl i /n tt a < ,,, _ 

s teneii wahrscheinlich junge weibliche Zapfen dar. * ^ 6 ^ Gom P hostr °bus - Blatter tragenden SproBsysfems 
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gewisse rezente Koniferen angibt, mit einer schwacheren Ausbildung des betreffenden SproBsystems zusam- 
menhangt. AuBerdem ist gegeniiber der Auffassung Hauser’s anzufiihren, daB die basalen zapfentragenden 
Seitenzweige der Lebachien zwar immer weit kiirzer, aber andererseits haufig kraftiger als die distalen vege- 
tativen Seitenzweige an demselben lateralen SproBsystem ausgebildet sind. Die Ernahrungsverhaltnisse sind 
also hier wenigstens ebenso gut oder besser als weiter distahvarts. Dagegen treten fertile Seitenzweige ahnlich 
den Verzweigungen der rein vegetativen lateralen SproBsysteme erst in einiger Entfernung von der Basis der 
relativen Hauptachse selbst auf, die stets eine mehr oder weniger kurze Strecke unverzweigt geblieben sein 
diirfte (vgl. was S. 372 iiber die mesotone Forderung in der seitlichen Verzweigung der „Walchien“ gesagt ist). 

Mit Riicksicht auf die Ergebnisse Hauser’s ist auBerdem die gegenseitige Anordnung der weiblichen 
und mannlichen Zapfen an ein und demselben lateralen SproBsystem von Lebachia piniformis var. Solmsii 
von Interesse (vgl. Textabb. 28). Die mannlichen Zapfen entsprechen hier im Gegensatz zu den Angaben des 
genannten Autors fiir gewisse rezente Koniferen gleich oder fast gleich kraftigen Seitentrieben wie die weib- 
lichen und treten unter diesen gemischt auf. In dem abgebildeten Falle haben wir folgende Anordnung der 
Seitenzweige am Seitenast von der apikalen Region basalwarts: 


Linke Flank e. 

Zahlreiche vegetative Seitenzweige; 

Seitenzweig mit endstandigem, hangenden mannlichen 
Zapfen; 
desgleichen; 

Seitenzweig mit endstandigem, aufrechten weiblichen 
Zapfen; 

Seitenzweig mit endstandigem, hangenden mannlichen 
Zapfen; 

unverzweigte Basalregion. 


Rechte Flank e. 

Zahlreiche vegetative Seitenzweige; 

Seitenzweig mit endstandigem, aufrechten weiblichen 
Zapfen; 

? (hier vielieicht ein Zweig weggefallen) ; 

Seitenzweig mit endstandigem, aufrechten weiblichen 
Zapfen; 
desgleichen; 

Seitenzweig mit endstandigem, hangenden mannlichen 
Zapfen; 
desgleichen; 

unverzweigte Basalregion. 


Auf beiden Flanken des Seitenastes beginnt die Reihe der seitlichen Verzweigungen am Grunde mit 
mannlichen Zapfen, denen auBerdem auf der rechten Seite in Obereinstimmung mit der These Hauser’s weib- 
liche Zapfen folgen. Auf der linken Seite steht gleichfalls nach dem ersten mannlichen Zapfen ein weiblicher. 
Oberhalb desselben folgen aber wiederum mannliche, was mit der etwa gleich kraftigen Entwicklung aller 
fertilen Seitenzweige im Einklang steht. 

Die weibliche Zapfen tragenden Zweiglein der Lebachien stehen wie die Laubzweiglein meist alternierend 
bis fast opponiert und streng zweizeilig in den Achseln flankenstandiger Laubblatter. Auf den Gesteinsflachen 
scheinen auch sie meist in einer Ebene ausgebreitet gewesen zu sein. Nach der Richtung der Zapfenachsen 
besonders bei dem in Textabb. 28 dargestellten Exemplar zu urteilen — verglichen mit der der mannlichen 
Zapfenachsen — kann man aber annehmen, daB die weiblichen im Leben negativ geotropisch und also allgemein 
mehr oder weniger aufgerichtet waren. Meist diirften die beiden Flanken eines fertilen lateralen SproBsystems 
etwa gleichmaBig verzweigt und ausgebildet gewesen sein. Die fertilen Zweiglein sind stets weit langer als das 
entsprechende Glied ihrer Mutterachse. 

Endlich sei darauf aufmerksam gemacht, daB die weibliche Zapfen tragenden Seitenzweige zweiter Ord- 
nung — obwohl stets kiirzer als die Laubzweiglein an ein und demselben lateralen SproBsystem — in der 
Lange innerhalb der Art, des Individuums und sogar des SproBsystems stark variieren konnen. Man ver- 
gleichez. B. Abb. 6, Taf. VII/VIII, Abb. 4, Taf. XI/XII, und Abb. 7, Taf. XXIX/XXX, mit Abb. 1, Taf. XIX/ 


Palaeontographica. Bd. LXXXV, Abt. B, 
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?bt,Tnd an seine/Bas^^de^I' «** das *«■**■ fas. unmit ,„ tor *„ Zapfen 
Fxemplaren ist chs fertile 7 , f ga " Z Wemge emfac hspitzige Laubblatter. Bei den iibrigen erwahnten 

Bei dm ”aS 8 Taf xxm-«iv "d Tin"'?' *7*“ mit einfachspiteigen Laubblkern bedeck.. 

« 5 f.s imam- tar, 2X£gT 

etwa *n 8 mte“rXn<ta. d SpI^L WdbliChe Pf “ ,ragmden laterate " SproBsysteme der meisten Lebachien 
ausaea he„ habl „b™bl < F «”-> Ho °" ToW*. 2Q Shnlich 

des' Ci'.f! rLt^T'T" ’ U ” d Zapt "’ andere Ware "' Von dm "berstea Astquirl 

djesednzein^terrn'ina^anTaeaf *Tt" 7 7 "»**' 2ap,en wei,er ‘‘talwitrts auf.re.en _ welden 
aetna on Bei dL ,1 w ’■ i>b« aufgerichteten, kraftigen, kurzen Seitenzweiglein 

die Zahi * r zaptm ie ^ *<• ■*'<>» 

Ordnnnl kt'r"® ^ weibliche " Za P<“ terminal an beblat.er.en, flankenstiindigen Seitenzweieeii aweiter 
andeTwliTabeT '^-Heristisch, Wir w. SS e„ aber, dab wnigs.eas 

T'lf XXXV/XXYvr i ' i iu a y T r a rscheinhchkeit nach zu L. parvifolia gehorende und in Abb. 10 
Jvnri t ^ n X ! XV1, darg6S e te Zapfen steht statt lessen terminal an einer unverzweigten Seitenachse erster 
{ Z i Z n t r) 0rdnun f ’ 7 s 7 s der Art der Beblatterung dieser Achse {Qomphostrobus) id 
rhaltms zu der der Laubzweiglein ersichtlich ist. Dieselbe Stellung haben die weiblichen Zapfen von 
Lebuhm hypnouies. Besonders deutlich zeigt dies das in Abb. 2, Taf. CI/CII, und Textabb. 30 a abUbildete 

Mot In Ate 1? 'Taixcimxinih^^™ 1 ” 31 ^ Zapf6n aUCh dnige kurze laubzweiglein 

Fs iLen ’ H F ACVII/XCVIII, haben wir offenbar einen jungen Zapfen in derselben Stellung voruns. 

a . & ‘ , ctC x emplare in recht groBer Zahl vor, wo keine Laubzweiglein von der zapfen tragenden 

Achse ausgehen. Aus der Ahnlichkeit, die auch diese Achsen mit den SproBachsen vorletzter Ordnun* der 

vefzwSten vS 7 Spr ° 6systeme ! n der Beblatterung zeigen, schlieBe ich, daB L. hypnotics auBer den reich 
ei & ten ve b etativen bzw. mannlichen (siehe unten) SproBsystemen mehr oder weniger sparlich verzwei°’te 

siki Z wich V e e n Z T/ !g We ; b ! 1Ch H e . la ! erale , Spr ° BsyS,eme besessen hat ’ die in ex rtemen Fallen von jenen habituell 
bin i f k L r P “ rnf0b “ durf e sich ebenso verhalten haben.) Sonst muBte man annehmen, daB die weib- 
licben Zapfen bei L. hypnotics beide Stellungen gezeigt haben und daB z. B. die in Abb. 15 Taf. CIX/CX 
pio ograpiieite beblatterte und zapfentragende Achse einem Laubzweiglein entspricht, was iedoch wecen 
' r . er L an g e und Dickemcht zutreffen kann. Es ist also wahrscheinlich, daB das OesamtsproBsystem dieser 
emchia-A.it starker differenziert war als bei z. B. L. piniformis. Die weiblichen Zapfen von L hypnotics 
smd ini Leben offenbar aufgerichtet gewesen. 

Wie Lebachia hypnotics diirfte sich diejenige nicht naher bekannte Konifere verhalten haben zu der die 
unter der Bezeichnung WalcMostrobus elongatus (Taf. CLV/CLVI, Abb. 6-8) beschriebenen, mit Gompho- 
sfrooas-Blattera bekleideten, unverzweigten, je einen endstandigen weiblichen Zapfen tragenden Sprosse 
gehoren. Hochstwahrscheinlich gilt dies auch in bezug auf die Art, deren weibliche Zapfen als WalcMostrobus 
lodevensis (Taf. CLV/CLVI, Abb. 1 — 3) bezeichnct warden. 

Wahrend also die Lebachien in der Stellung ihrer weiblichen Zapfen zwei 
verschiedene Typen aufweisen, namlich einen urspriinglicheren Typus mit ein- 
zeln terminal an Seitensprossen zweiter Ordnung steh en den Zapfen und einen 
f ortgeschritteneren Typus, der durch einzelne endstandige Zapfen an wenig oder 
gar nicht verzweigten Seitensprossen erster Ordnung charakterisiert ist, so sind 
Ernestiodendron und die zu dieser Gattung wahrscheinlich gehorenden Walchia - Arten 
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statt dessen einheitlich gestaitet, in dem sie, soweit bekanni, a 1 1 e den letztgenannten 
Typus vertreten. Die zapfentragende Seitenachse erster Ordnung ist bei Ernestiodendron filkiforme nur 
ausnahmsweise wie an dem in Abb. 9, Tai. CXV/CXVI, dargestellten Exemplar schwach verzweigt, wahrend 
bei Watchia ( Ernestiodendron ?) Arnhardtii und W. (Ernestiodendron?) germanica nur unverzweigte der- 
artige Achsen nachgewiesen sind, welche in der Art der Beblatterung am nachsten mit den vegetativen SproB- 
achsen erster oder vorletzter Ordnung liber einstimmen. Diese Artengruppe ist, wie schon erwahnt, in morpho- 
logischer Hinsicht iiberhaupt fortgesehrittener als Lebachia. Die in bezug auf die Stellung der weiblichen 
Zapfen gemachten Befunde stehen damit gut im Einklang. 

Was die iibrigen oberkarbonischen und unterpermischen Koniferen bzw. koniferenahnlichen Gewachsen 
betrifft, so sind die Reproduktionsorgane und ihre Stellung noch unbekannt. Somit ist ein entsprechender 
Vergleich zwischen Lebachia und Ernestiodendron einerseits und den Gattungen Btiriadia, Carpentaria, 
Paleotaxites, Lecrosia und Paranocladus andererseits nicht moglich. 

An die fur Lebachia hypnoides, L. parvifolia und Ernestiodendron filkiforme nebst den an der letzt- 
genannten Konifere habituell sich anschlieBenden Walchia- Arten beschriebenen Stellungsverhaltnisse erinnert 
gewissermaBen die spezialisierte Anordnung der weiblichen „Bliitenstande“ der Cordaitales. Die Hauptachse 
dieser Bliitenstande stellt haufig gleichfalls eine Seitenachse erster Ordnung dar, die unmittelbar achselstandig 
ist oder etwas oberhalb des entsprechenden Tragblattes ausgeht, aber im Gegensatz zu den weiblichen Sprossen 
der soeben genannten Koniferen der Laubblatter ganzlich entbehrt (vgl. Grand’ Eury 1877, p. 226, mit 
zugehorenden Abbildungen; Scott 1918, p. 442, 1919, pp. 8 — 9, und 1923, p. 279). Einzelne achselstandige 
Infloreszenzen durften sich nach der Darstellung Grand’ Euuy’s (loc. cit., Taf. XXII, Abb. 1) auch an ahn- 
lich dem Stamme beblatterten Seitenachsen gefunden haben. Nach einer von demselben Autor (loc. cit., 
Taf. XXV, Abb. 4) reproduzierten Zeichnung (das Original war allerdings schlecht erhalten) hat es auBerdem 
den Anschein, als ob die weiblichen Bliitenstande der Cordaiten bisweilen zu mehreren an einer wohl mit 
Schuppenblattern versehenen aber laubblattlosen Seitenachse erster Ordnung aufgetreten sein konnten, eine 
Anordnung, zu der die palaozoischen Koniferen kein Gegenstiick bieten. 

Was die oberpermischen Koniferen betrifft, so haben Pseudovoltzia (H. B. Geinitz 1880, Taf. V, Abb. 6; 
Florin 1939, p. 559, Textabb. 8a) und Ullmannia (H. B. Geinitz loc. cit., Taf. V, Abb. 9; Florin 1939, 
p. 561, Textabb. 9 a) einzeln endstandige, aufrechte weibliche Zapfen an verhaltnismaBig kraftigen, beblatter- 
ten Seitensprossen letzter (zweiter?) Ordnung. Die triassischen „Voltzien“ haben gleichfalls terminal an 
belaubten Sprossen stehende, aufrechte weibliche Zapfen. Bei Glyptolepis keuperiana Schimp. stehen sie an 
Seitensprossen zweiter und dritter Ordnung. Wie ein von mir untersuchtes Exemplar zeigt, verzweigt sich 
namlich die laterale fertile Achse zweiter Ordnung kurz vor ihrem Ende und gibt einen kurzen fertilen Sei- 
tenzweig (oder auch mehrere) dritter Ordnung ab, die ebenso wie die Achse zweiter Ordnung einen terminalen 
weiblichen Zapfen erzeugt (vgl. Schimper 1870 — 1872, p.244, Frentzen 1922, p. 64, und Krausel 1938, 
p. 39). Dieser Typus weicht demnach deutlich sowohl von Ernestiodendron als auch von samtlichen Lebachien 
ab. Der Mehrzahl dieser ahnlicher ist V. rigida Brongn., deren weibliche Zapfen einzeln terminal und auf- 
recht an ziemlich kurzen, beblatterten Seitensprossen zweiter oder letzter Ordnung stehen (Schimper u. 
Mougeot 1844, Taf. XIV, Abb 2; Hirmer 1936, p. 64, Textbeilage H, Abb. 1). Die rhat-liassischen Gattun- 
gen Cheirolepis Schimp. und Hirmeriella Horhammer haben nach Horhammer (1933, pp. 21, 30) terminal 
an Seitensprossen nicht naher bestimmter hoherer Ordnung stehende weibliche Zapfen. Wahrend die weib- 
lichen Zapfen von Palissya Endl. terminal an kurzen Seitensprossen stehen, die den Laubzweiglein entsprechen 
(Nathorst 1908, p. 6), durften die Zapfen von Stachyotaxns Nath. (Nathorst loc. cit., p. 12) terminal an 
Seitensprossen vorletzter Ordnung gestanden haben. 


— 423 — 


Schon bei den genannten palaozoischen nnd altmesozoischen Koniferen finden wir also recht variable 
Verhaltnisse in dieser Hinsicht, und nodi mehr ist das in bezug auf die weit zahlreicheren rezenten Gattungen 
der Fall. Allen Koniferen gemeinsam aber ist, daB die weiblichen Zapfen normal niemals am Hauptstamni und 
nur selten an kraftigeren Zweigen terminal gestellt sind. 

Wahrend bei Lebachia und Ernestiodendron der unter dem eigentlichen Zapfen befindliche Teil der repro- 
duktiven Aclise didit mit Laubblattern besetzt ist, die allmahlich in die Brakteen der iertilen Region tiber- 
gehen, so kommt es unter den rezenten Koniferen manchmal vor, daB dieser entweder nur Schuppenblatter 
tragi Oder sogar nur als nackter Stiel entwickelt ist. Ahnlich Lebachia verhalt sich unter den rezenten Gat- 
tungen besonders Araucaria Sed. Eutacta, von der A. columnaris oben zinii Vergleich schon erwahnt wurde 
(Textabb. 29). Von A . Cunninghamii Sweet liegt ein Herbarexemplar vor, welches zeigt, daB die weiblichen 
Zapfen bei dieser Art im Gipfel eines alteren Baumes etwas anders als an dem in Textabb. 29 photographier- 
ten jungen Exemplar von A. columnaris gestellt sind. Die Zapfen stehen zwar wie zuvor einzeln, terminal und 
aufgerichtet an normal bebiatterten Seitenzweigen, aber diese sind nicht letzter, sondern vorletzter und vor- 
vorletzter Ordnung, was mit der unregelmaBigeren Verzweigung bei dieser Art uberhaupt zusammenhangt. 

Unter den rezenten Koniferen haben auBer Araucaria u. a. die Pinaceen manchmal aufgerichtete Zapfen- 
achsen zur Zeit der Bestaubung (vgl. aber Lanfer 1933, pp. 14 und 17, in bezug auf Larix und Abies). 
Nach Goebel (1928, p. 1735) wird diese Stellung bei Abies und Larix beibehalten, wahrend sich bei Finns 
und Picea die Achse nach der Bestaubung abwarts krummt. Offenbar haben Lebachia und Ernestiodendron 
sich in dieser Hinsicht wie Abies und Larix verhalten. 


Stellung der mannlichen Zapfen. 

Fiir die Beurteilung der Stellungsverhaltnisse der mannlichen Zapfen bei den oberkarbonisch-unterper- 
mischen Koniferen steht folgendes Material zur Verfiigung: 


Lebachia piniformis 

Taf. V/VI, Abb. 4, 9 (vgl. Textabb. 27 A), 10—13 
„ IX/X, Abb. 11 
„ XXIII/XXIV, Abb. 6 
„ XXV/XXVI, Abb. 3 

Lebachia piniformis var. Solmsii 
Taf. XXVIi/XXVIII, Abb. 7 (vgl. Textabb. 28) 
Lebachia piniformis var. magnifica 
Taf. XXVII/XXVIII, Abb. 9 

Lebachia Goeppertiana 
Taf. XLIX/L, Abb. 6 

Lebachia garnettensis 
Taf. LI/LII, Abb. 19-21 

Lebachia laxifolia 
Taf. LVII/LVIII, Abb. 7 
„ LXI/LXII, Abb. 7 

Lebachia frondosa 
Taf. LXXXI/LXXXII, Abb. 12 


Lebachia amerl cana 
Taf. XCV/XCVI, Abb. 5 

Lebachi a hy pnoides 
Taf. XCV/XCVI, Abb. 21 
„ XCVIi/XCVIII, Abb. 3 
„ XCIX/C, Abb. 11, 14 (vgl. Textabb. 30 a), 15 
„ CI/CII, Abb. 7, 13 
„ CV/CVI, Abb. 4 
„ CIX/CX, Abb. 3, 5, 26 

Wale Ida {Lebachia?) Schlotheimii 
Taf. CXXIX/CXXX, Abb. 1 

Walchia {Lebachia?) Carpentieri 
Taf. CXXXVIi/CXXXVIII, Abb. 3 

Ernestiodendron filiciforme 
Taf. CXXIX/CXXX, Abb. 1 (vgl. Textabb. 31) 

Walchia {Ernestiodendron?) Arnharcltii 
Taf. CXLIII/CXLIV, Abb. 6 
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m Geg ensatz zu dem Verhalten ihrer weiblichen Zapfen stehen die m a n n - 
lichen von ^ebachw unci Ernestiodendron stets einzeln terminal an bebliitterten streno- 
zweizeiligen, f lankenstandigen Seitenz weigen zweiter, d. h. letzter Ordnuncr EnL 
weaer sind die mannliche Zapfen tragenden Zweiglein ausschlieBlich oder wenigstens vorzugsweise in einer 
basalwarts verlegten Region des lateralen SproBsystems entwickelt, wie bei Lebachia piniformis mit var. Solmsii 
und wahrscheinhch auch var. magnified, oder die mannlichen Zapfen treten langs des ganzen Seitenastes 
aut wie bei Lebachia hypnotics und Ernestiodendron filiciforme. Diese Stellung ist mit der der weiblichen 
Zapfen terminal an Se.tenasten verbunden, wahrend bei L. piniformis und ihren Varietaten die mannlichen und 
weiblichen Zapfen ubereinstimmend stehen. Beide Flanken der Seiteniiste eines fertilen SproBsystems sind 
meist uberemstimmend ausgebildet. Nebenbei sei bemerkt, daB naturgemafi keine Schliisse betreffend Morpho- 
ogie er Zapfen aus diesen Stellungsverhaltnissen gezogen werden konnen, ebensowenig wie in bezug auf die 
rezenten Riefern aus der Tatsache, daB bei ihnen die weiblichen Zapfen normal an Stelle von Langtrieben 
stehen und die mannlichen stets Kurztrieben entsprechen (vgl. Goebel 1932, p. 1734). 

Bei Lebachia piniformis var. Solmsii alternieren die mannliche Zapfen tragenden Seitenzweige mit weib- 
lichen Sprossen, indem beide Geschlechter zusammen an ein und demselben lateralen SproBsystem zu finden 
sind. In der Regel kommt aber statt dessen eine mehr oder weniger ausgepragte Alternanz mit vegetativen 
ei enzweigen vor, oder eine kurze, zusammenhangende Reihe von Seitenzweigen letzter Ordnung hat an ihren 
pitzen je emen mannlichen Zapfen erzeugt. Solche Sprosse weichen in ihrem sterilen Teil in der Regel wenio- 

r^r“ n f ei f Iein ab ' SieSind ganz ahnlich beblMtert und weisen dieselbe Dicke der 
1 se (mit den Laubblattern) auf. Nur bei Lebachia piniformis var. Solmsii haben die mannlichen Seiten- 
zweige im Vergleich mit den vegetativen etwas breitere und starker aufgerichtete Laubblatter. In den Fallen 
aber, wo sie aut den Grand der Verzweigungsregion der lateralen SproBsysteme beschrankt auftreten sind sie 

mak^n ^ > kU ^ er alS d .' e daratd folgenden vegetativen Seitenzweige, obwohl die Reduktion ihrer Lange nie- 
mals so weit geht wie in bezug auf die weiblichen Seitenzweige der gleichen Art. 

Zapfenachsen von Lebachia, Ernestiodendron und Walchia 0 Ernestiodendron ?) Arn- 

Taf xirn/yylv w Ein Vergleich zwischen Textabb. 27 A und Abb 6, 

' ^ XII ^XIV zeigt, daB die Abwartskriimmung bei L. piniformis schon friih einsetzt und dann bis zur 
Reife der Zapfen beibehalten wird. Die verschiedene Reaktion der weiblichen und mannlichen Zapfen zeigt 
besonders mstruktiv das in Abb 7, Taf. XXVII/XXVIII, und Textabb. 28 dargestellte gemischtgeschlecMge 
laterale SproBsystem von Lebachia piniformis var. Solmsii. 

Von den ubrigen oberkarbonischen und unterpermischen Koniferen sind mannliche Zapfen noch unbekannt 

, , n de . n Stellungsverhaltnissen der mannlichen Zapfen weichen die Cordaiten von Lebachia und Frnestio- 

thfn Rru r f ei ! n f m mannliGhe InfIoresze nzen, die habituell sowohl als auch im Bau an ihre weib- 

-en Seite l Od W-rVh T* “ ^ Ste ° Ung 0bereinst ™men. Ich verweise auf meine Ausfuhrun- 

pCn Suite 100. Wir haben es hier mit einem der auf f al len dsten Unterschiede zwischen den 

Cordaiten und den altesten bekannten Konifern zu tun auf Hpn im 7 110 o u 
m,t der Morphologie der mannlichen Zapfen zuruckaukommen sei^d Zusammenhang 

Nur m wemgen Fallen ist die Stellung der mannlichen Zapfen bei Koniferen aus dem oberen Perm und 
dem alteien Mesozoikum bekannt. Bei UUmannia diirften sie terminal an kurzen Seitenzweigen letzter Ordnuna 
Sestarfen haben (vgl. H. B. Oeinitz 1880. Taf. HI, Abb. 2, und SonM,U„,ac« 1884 ™ 1.^ 

w^“^^ h h 't^SS CXL!V ' Ph “ l0S " Ph “' & ™ P ' ar * r Konilere ™. m.«ali c h„ Zaplen 
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™ r,i, «®? <fe ■ 1 ““*>. d ™ basaler Teil ernige Laubblatier 

vorgelegenen Exemplar aufrechte einzein md-nand' 1 '” 1 3US ^ Sammlung der Bergschule in Saarbrucken 

nung anftretende mannllehe Zapfen zu haben Mnlkh vert?“s’ichOa . beW5tterten Seitenzweigen letzterOrd- 

“" d H ™ 1937, p. 22). AnlSerdem 1st zu erwahnen, ‘“H?’ 

Zapfen aus der Trias von WnrrpcfprchJro , , , . , , ' u " P'‘“i XX) groBe mannhche 
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Morphologie der weiblichen Zapfen und der Samenanlagen 
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Lebachia piniformis 
Taf. VII/VIII, Abb. 6-11 

» IX/X, Abb. 6 — 10 (vgl. Textabb. 32/) 13 16 17 

v XI/XII, Abb. 4-7 


XV/XVI, Abb. 1—6, 15—24 

XIX/XX, Abb. 1—20 (vgl. Textabb. 32 a—e), 28—30 
XXI/XXII, Abb. 13—17 (vgl. Textabb. 32 g), 20, 23— 26 
XXIII/XXIV, Abb. 8 (vgl. Textabb. 21 B) 


Lebachia piniformis var. Solmsii 
Faf, XXVII/XXVIII, Abb. 7 (vgl. Textabb. 28) 

Lebachia piniformis var. magnified 
Taf. XXVII/XXVIII, Abb. 10 
» XXIX/XXX, Abb. 6-7 


P al aeonto graph i ca , Bd. LXXXV. Abt. B, 


Lebachia par vif alia (?) 

Taf. XXXV/XXXVr, Abb. 10 

Lebachia Goeppertiana (?) 

Faf. XLV/XLVI, Abb. 12—14 (vgl. Textabb. 33 a— b), 15 

Lebachia garnettensis (?) 

Taf. LI/LII, Abb. 22— 24 
» LIII/LIV, Abb. 5, 7-8 

Lebachia frondosa 
Taf. LXXXI/LXXXII, Abb. 10-11 
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Lebachia hy pnoid.es 
Taf. XCVII/XCVIII, Abb. 15-16 
„ XCIX/C, Abb. 10, 17 (vgl. Textabb. 33 c), 18 
„ CI/CII, Abb. 2 (vgl. Textabb. 30 b), 9 
„ CVII/CVIII, Abb. 2, 4, 23-24 
„ CIX/CX, Abb. 7 — 10, 15—25 (vgl. Textabb. 33 e) 

Walchia {Lebachia?) ScMotheimii 
Taf. CXXVH/CXXVill, Abb. 18 
„ CXXIX/CXXX, Abb. 2 

Walchiostrobus {Lebachia?) Gothanii. 

Taf. CLI/CLII, Abb. 47-52 
„ CLIII/CLIV, Abb. 1-3 (vgl. Textabb. 33 g), 4-6 
(vgl. Textabb. 33 /), 7-10 

Walchiostrobus {Lebachia?) elon gatus 
Taf. CLV/CLVI, Abb. 6-8 (vgl. Textabb. 33 h) 

Walchiostrobus {Lebachia?) lodevensis 
Taf. CLV/CLVI, Abb. 1-3 


Ernestiodendron fdiciforme 
Taf. CXV/CXVI, Abb. 9—11, 19-21 
„ CXVII/CXVin, Abb. 19-21 (vgl. Textabb. 36 b), 22 
„ CXIX/CXX, Abb. 1-7 (vgl. Textabb. 3 6 a), 22-24 

Walchia {Ernestiodendron?) Arnhardtii 
Taf. CXLV/CXLVI, Abb. 2-5 (Textabb. 34 b-g) 

Walchia {Ernestiodendron?) germanica 
Taf. CXLVII/CXLVIII, Abb. 11 
„ CXLIX/CL, Abb. 1, 2 (vgl. Textabb. 35/), 3 (vgl. 
Textabb. 33 e), 4-13 (vgl. Textabb. 35 a-d), 14 
(vgl. Textabb. 35 c), 15 (vgl. Textabb. 35 a), 16 
(vgl. Textabb. 35 b) 

Walchiostrobus {Ernestiodendron?) jasciculatus 
Taf. CLIII/CLIV, Abb. 11-15 (vgl. Textabb. 34 a), 16-18 
Walchiostrobus spec. 

Taf. CLIII/CLIV, Abb. 19-20 (vgl. Textabb. 34 h), 21-27 
„ CLV/CLVI, Abb. 4-5, 9-10 
„ CLXIII/CLXIV, Abb. 3-4 (vgl. Textabb. 34 i) 


Zwei Haupttypen von weiblichen Zapfen konnen, soweit bekannt, bei den altesten 
Koniferen unterschieden werden, und zwar der Lebachia- Typus und der Ernestiodendron- 
T y p u s. jener ist fur die Arten der Gattung Lebachia und die hochstwahrscheinlich mit ihnen am nachsten 
verwandten Walchia-Aiten bezeichnend, wahrend der Ernestiodendron- Typus fur Ernestiodendron filici- 
forme und den zu dieser Gattung wahrscheinlich gehorenden Walchia- Arten charakteristisch ist. 

Die weiblichen, mehr oder weniger geschlossenen Zapfen vom Lebachia- Typus sind ellipsoidisch bis wal- 
zenformig. Ihre Hauptachse tragt zahlreiche, spiralig angeordnete, allseitswendige, abgeflachte und herab- 
laufende, nicht-verholzte Tragblatter (Brakteen, Deckschuppen) , die an ihrer Spitze gegabelt ( Qomphostrobus ) 
sind. Eine Ubergangsregion zwischen diesen und den Laubblattern ist meist vorhanden. Die Abflachung der 
Tragblattspreite ist in ihrem mittleren Teil besonders ausgepragt. Die Tragblattzipfel dagegen diirften in der 
Regel weniger in der Spreitenebene abgeflacht, sondern im Querschnitt etwa dreieckig und mit je einer Flache 
einander opponiert sein (vgl. z. B. Abb. 19 und 41, Taf. CLI/CLII). Die einzige mediane Ader der Spreite 
gabelt sich distalwarts und sendet je einen Zweig in die Tragblattzipfel. In relativer GroBe und Ausbildung 
sind die Tragblatter verschiedener Lebachien einander ahnlich. 

In jeder Tragblattachsel steht ein radiarer oder nur wenig abgeflachter feriiler Kurztrieb, Samen- 
schuppenkomplex, der vom Tragblatt etwas iiberragt wird, es aber an Masse wesentlich iibertrifft. Er 
besteht aus einer kurzen Achse mit spiralig angeordneten, aufrecht-abstehenden, breit herablaufenden Schup- 
pen. Die Zahl dieser Schuppen ist bei verschiedenen Arten verschieden. Bei Lebachia piniformis betragt sie etwa 
14. In der Regel ist nur eine einzige etwa mediane Schuppe, und zwar auf der der Abstammungsachse 
zugekehrten Seite des Samenschuppenkomplexes fertil und tragt eine stets aufrechte Samenanlage als direkte 
Fortsetzung ihrer basalen Partie (Samenschuppe). Alle iibrigen Schuppen sind steril. 

Die Lebachia-Zapitn zeigten offenbar keine starkere Verholzung und auch keinen gesteigerten Zusam- 
menschluB ihrer Tragblatter wahrend des Heranreifens. In alteren Zapfen stehen diese nicht dichter zusam- 
men als in jiingeren. Ihre Rander sind aber in der basalen Region schon von einem friihen Stadium an durch 
haarahnliehe Anhangsel aneinandergefiigt. 
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Textabb. 32, Samenschuppenkomplex (fertiler Kurztrieb) in der Achsel eines Tragblattes (Braktee, Deckschuppe), 

Samenanlage und Same von Lebachia piriformis. 

a. Wiederherstellungsbild eines achselstandigen Samenschuppenkomplexes im medianen Langsschnitt. — 8,5/1. 

b. Samenschuppenkomplex von der der Abstammungsachse zugekehrten Seite gesehen (vgl. Taf. XIX/XX, Abb. 1 0 — 11). 

— 10 / 1 . 

r. Die der Abstammungsachse abgekehrte Seite desselben Samenschuppenkomplexes in der Achsel des gegabelten Tragblattes 
( Gomphostrobus ) (vgl. Taf. XIX/XX, Abb. 4—5). — 8,5/1. 

d. Desgleichen nach Entfernen des Tragblattes (vgl Taf. XIX/XX, Abb. 6 — 7). — 8,5/1. 

e. Desgleichen nach Entfernen des Tragblattes und einer dieser zunachst gelegenen sterilen Schuppe aus dem Samenschuppen- 
komplex (vgl. Taf. XIX/XX, Abb. 8-9). - 8,5/1. 

/. Wiederherstellungsbild einer Samenanlage (vgl. Taf. IX/X, Abb. 10, und Taf. XIX/XX, Abb. 11). — 15/1. 
g. Same (vgl Taf. XXI/XXII, Abb. 17). - 8,5/1. 

Samenschuppen einschlieBlich Samenanlagen und Samen punktiert (ausgenommen in /). 



Das Wiederherstellungsbild von Lebachia piniformis in Textabb. 32 a, das auf dem nach der Natur 
gezeichneten Abbildungen in Textabb. 32 b — e gegriindet ist, zeigt die Kurztriebachse mit ihren Schuppen in 
der Achsel des gegabelten Tragblattes. Die einzige fertile Schuppe befindet sich auf der Hinterseite des 
Saraenschuppenkomplexes und nimmt eine mit der der benachbarten sterilen Schuppen tibereinstimmende Stel- 
lung ein. Diese und die fertile Schuppe sind die kraftigsten am ganzen Kurztrieb und gehoren einer etwas 
unterhalb der Spitze der Kurztriebachse gelegenen Region an. Basalwarts nehmen die Schuppen an GroBe 
rasch ab, aber auch die jiingsten von ihnen an der Achsenspitze sind kiirzer, schmaler und diinner als die 
fertile Schuppe mit ihren unmittelbaren Nachbarn. Zwischen der fertilen Schuppe und der Basis befinden sich 
also bei Lebachia piniformis auf der Hinterseite des Kurztriebs einige sterile Schuppen. Besonders wichtig 
ist, daB die fertile Schuppe nicht aus der Achsel einer der sterilen entspringt, son- 
dern selbstandig ist und zusammen mit den sterilen eine einzige durchgangige 
Spirale um die Achse b i 1 d e t. AuBerdem ist zu bemerken, daB die fertile Schuppe unterhalb der 
1 Samenanlage sowie die groBeren sterilen Schuppen nicht sehr abgeflacht, sondern betrachtlich dick sind, was 
aus Abb. 11, Taf. XIX/XX ersichtlich ist. In ein paar Fallen befanden sich bei Lebachia piniformis an- 
scheinend Kurztriebe mit zwei Samenschuppen, sie waren aber offenbar sehr selten. 

Das einfache Integument der Samenanlage geht direkt aus der Schuppe hervor, zeigt also keine Abgren- 
zung gegen ihre basale Partie und hat eine ziemlich tiefe Mikropyle. Die fertile Schuppe erscheint also an 
der Spitze gegabelt und weicht dadurch, sowie durch ihre keulenformige Gestalt und ihre Dicke im distalen 
Teil von den sterilen ab. Offenbar ist sie aber breiter als dick und somit transversal etwas abgeflacht. 

Der fertile Kurztrieb von Lebachia piniformis wurde soeben als radiar gebaut gekennzeichnet. Es besteht 
wohl kein Zweifel, daB dies im groBen ganzen zutrifft. Berucksichtigen wir aber eingehend die Ausbildung 
der um die Achse gleichmaBig verteilten Schuppen selbst, so ist schon hier Dorsiventralitat angebahnt, vor 
allem durch die fixierte Stellung der Samenschuppe auf der der Abstammungsachse 
zugekehrten Seite des Kurztriebs. 

Unter den Lebachien und den mit ihnen am nachsten verwandten Walchia-kritn ist Lebachia piniformis 
hinsichtlich der Morphologie der weiblichen Zapfen bei weitem am besten bekannt. Es ist mir aber im Zusam- 
menhang mit dem Herausarbeiten des allgemeinen Teils der Monographie in einigen weiteren Fallen gelungen, 
ein allem Anschein nach im wesentlichen zuverlassiges Bild vom Zapfenbau zu erhalten. Ich ging dabei in 
der Weise vor, daB das zu den Tafeln der speziellen Hefte verwendete Negativmaterial mit Hilfe eines von der 
Firma Muller & Wetzig in Dresden gelieferten VergroBerungsapparats aufs neue eingehend durchgepriift 
wurde. Es zeigte sich in einzelnen Fallen dabei, daB zuvor iibersehene Einzelheiten hervortraten, die Wieder- 
herstellungsbilder ermoglichen. Es gilt dies fur Lebachia Goeppertiana, L. hypnoides und W alchiostrobus 
(Lebachia?) elongatus — auch diese Zapfenart zeigt Beziehungen zu Lebachia (vgl. S. 265) — , wahrend 
W alchiostrobus (Lebachia?) Gothanii schon im speziellen Teil Gegenstand einer eingehenden Darstellung ge- 
wesen ist. Als Unterlage dieser und der im folgenden reproduzierten Wiederherstellungsbilder dienten mit Hilfe 
des genannten Apparates auf Bromsilberpapier aufgenommene VergroBerungen der entsprechenden Negative. 

Die Wiederherstellungsbilder in Textabb. 33 a und b gehoren zu ein und demselben Zapfen von Lebachia 
Goeppertiana. In der Achsel von etwas uberragenden, gegabelten Tragblattern befindet sich je ein Samen- 
schuppenkomplex, der aus biischelformig angeordneten sterilen Schuppen und einer einzigen Samenschuppe 
hinten in der Mediane besteht. Im Vergleich mit den Samenschuppenkomplexen von L. piniformis sind die 
sterilen Schuppen hier zahlreicher und weiter herablaufend, wozu kommt, daB die fertile Schuppe weiter basal- 
warts ausgeht und keine ihre Basis teilweise iiberdeckenden sterilen Schuppen an der der Abstammungsachse 
zugekehrten Seite aufweist. Sonst stimmen die Verhaltnisse in den beiden Fallen miteinander nahe uberein. 


Palaeontographica Bd. LXXXV, Abt. B. 
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TeXt Abb.f2).- %6/i aChia Goep P erUma: Simenschuppenkomplexe. In der Achsel von Tragblattern vom Gomphostrobus-Typ ( V gl. Taf. XLV/XLVI, 

E ' Taf^CLXVII/CLX S Vin,^Abl^ n i)! 1 ^4 e 6/i 0m i > ^ e s^rirpr^Teii^edne\ Samens 3 ^^'^ 61 ^ 1 'T Gom P host , rohu ^TP (vgl. Taf. XCIX/C, Abb. 17, und 
gesehen, nach Entfemen ties Tragblattes (vgi. Taf. CLXVIf /CTXVm <fhb b P a 1 ?/? '°c der / der , JM»h»n>inan*sachse abgekehrten Seite 
i-t- H'alchiostnhus (Lebachm?) Gothanii • ^SamenschuDMnkomnleva m vILPa 2_5 V,r ‘ r ! 6 fl- '■>“ < V S ! - Taf. CIX/CX, Abb. 24—25). - 3 4/t 
Typ (vgl. Taf. CLIII/CLIV, Abb. 6 bzw. Abb. 3) P ™ 4 ™/? h denen AItersstadlen ’ ln Achsel von Tragblattern v om Gomphostrohus - 

Typ*°(vgl. ^'af^^LV/CLVI^Abb.^ S)^— C 4^6/1. ISte ^ lm ^ S ^ 1 ^ eUleS Samenschu PP e nkornplexes in der Achsel eines Tragblattes vom Gomphostrobus- 

Samenschuppen einschliefiiieh Samenanlagen uud Samen punktiert. 



TeXt Abb. 3 14).t ff^ iost ’ oius (Emestiodemb-on ?) fasciculatus : Saroenschuppenkomplex, von der Hinterseite gesehen (vgl. T. 
"^'Tah ctLvfcTO'ltb'l^r-l/l'' SamenaElagen in etwas verschiedenen Altersstadien, in *■ von der Mikropyle ar 

;r “X“5 Sk^SeTa'nt^tvgl. 5H ^ *** -gekehr.en Sei 

'■ der d6r Ab ’ StammUn > aChW Seite gesehen, mit umgewendete: 

Samenschuppen einschliehlich Samenaniagen und Samen punktiert. 


CLIII/CLIV, 
gesehen (vgl. 
gesehen, mit. 
Samenanlagen 


R. F 1 o r i n: Die Koniferen des Oberkarbons und des unteren Perms. 
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Textabb. j3 c zeigt ein Wiederherstellungsbild von zwei in der Achsei von iiberragenden, gegabelten 
Tragblattern stehenden Samenschuppenkomplexen, die zu einem Zapfen von Lebachia hypnotdes gehoren. 
Diese fertilen Kurztriebe erinnern stark an die von L. Goeppertiana, nur sind die sterilen Schuppen weniger 
zahlreich und die von ihnen gebildeten Riiscliel etvvas abgeflacht (vgl. Textabb. 33 d sowie Taf. CLXVII/ 
CLXVIII, Abb. 2 3). L. pinijormis und L. hypnotdes veranschaulichen in genannter Hinsicht zwei inner- 
halb des Lebachia-Zapientyps vorhandene Extreme, die offenbar nirgends uberschritten wurden. Bei L. pini- 
jormis zeigt der Samenschuppenkomplex mit seiner Achse im groBen ganzen radiaren Ban — wenn von den 
Einzelheiten in der Ausbildung der Schuppen abgesehen wird — , wahrend bei L. hypnotdes unter Beibehal- 
tung der schraubigen Stellung der Schuppen der ganze Samenschuppenkomplex etwas abgeflacht ist. Es ist 
anzunehmen, daB die Leitbundelanordnung von einer so verhaltnismaBig schwachen Abflachung nicht 
nennenswert beeinfluBt war. Was die Bildung der Samenschuppen an der Kurztriebachse betrifft, so diirfte 
man in Analogie mit der Unterscheidung von akrotonen, mesotonen und basitonen Sporophyllen unter den 
Farnen (Goebel 1930, p. 1241) bei L. pinijormis von mesotonen und bei L. Goeppertiana und L. hvpno- 
ides von basitonen Samenschuppenkomplexen sprechen konnen. 

Die oben genannten W alchiostr obits- Arten ahneln einander im Zapfenbau sehr und stehen der Lebachia 
pinijormis offenbar nahe. Auch bei ihnen stehen die Samenschuppenkomplexe in der Achsei von iiberragenden, 
gegabelten Tragblattern und zeigen einen etwa radiaren, azyklischen Bau. Die Kurztriebachse tragt weit zahl- 
reicher sterile Schuppen als die bei L. pinijormis, aber nur eine Samenschuppe, die mit einer aufrechten 
Samenanlage endigt. Textabb. 33/ und g zeigen zwei verschiedene Altersstadien in der Entwicldung des 
Samenschuppenkomplexes von Walchiostrobus Gothanii. Bei dieser Art befinden sich einige sterile Schuppen 
unterhalb der Samenschuppe auch auf der Hinterseite, wahrend die Samenschuppe von Walchiostrobus eloti- 
gatus etwas weiter basalwarts verschoben zu sein scheint. ; j 

Die an den Zapfen vom Lebachia- Typ gewohnliche Wachstumsbegrenzung war nicht unabanderlich. In 
Einzelfallen (vgl. Taf. LIII/LIVj Abb. 5) trifft man namlich an Seitenachsen dritter Ordnung durchgewach- 
sene Zapfen, die sich also in dieser Beziehung ahnlich wie z. B. gewisse rezente Fichten- und Larchenzapfen 
verhalten haben. 

Die weiblichen Zapfen vom Ernestiodendron- Typus sind mehr oder weniger locker und walzenformig. 
Ihre Hauptachse tragt zahlreiche, spiralig angeordnete, allseitswendige, abstehende bis gespreizte, abgeflachte 
und nicht-verholzte Tragblatter (Deckschuppen, Brakteen), die wahrscheinlich stets an ihrer Spitze gegabelt 
(Gomphostrobus) sind. (Fiir Ernestiodendron jiliciforme selbst kann man diese Gabelung nur vermuten, da die 
Tragblattspitzen nirgends gut erhalten sind.) In der auBeren Morphologie und der Aderung stimmen diese 
Tragblatter mit denen der Lebachien iiberein. 

In jeder Tragblattachsel steht ein fertiler, mehr oder weniger abgeflachter und facherformiger Kurztrieb, 
ein Samenschuppenkomplex, der entweder etwa die Lange des Tragblattes erreicht oder sie sogar etwas iiber- 
ragt oder auch von ihr mehr oder weniger iiberragt wird, aber sie an Masse stets wesentlich iibertrifft. Er 
besteht aus einer kurzen Achse, die zahlreiche bis wenige, ursprunglich offenbar spiralig angeordnete, auf- 
recht-abstehende und breit herablaufende Schuppen tragt. Die Zahl dieser Schuppen ist bei verschiedenen 
Arten sehr verschieden. Bei gewissen Formen (siehe Textabb. 34 h und i ) betragt sie wenigstens 20 — 30, 
wahrend Ernestiodendron jiliciforme (Textabb. 36 a) nur etwa 3 — 5 Schuppen je Samenschuppenkomplex auf- 
weist. Bei den mit zahlreichen Schuppen ausgeriisteten Formen tragt jeder Samenschuppenkomplex etwa 4 bis 
6 kraftige Samenschuppen, wahrend die iibrigen steril bleiben. Diese sterilen Schuppen sind in der basalen 
Region klein, werden aber distalwarts breiter und vor allem langer, ohne jedoch die Grofie der fertilen zu 
erreichen. Bei Walchia (. Ernestiodendron ?) germanica sind die sterilen Schuppen fast verschwunden. Nur ver- 
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einzelt konnen sie noch hier und da festgestellt werden (Textabb. 35 a — b). Ernesiiodendron fiiiciforme verhalt 
sich ebenso. Die Zahl der Samenschuppen betragt bei der letztgenannten Art etwa 3 — 5, schwankt aber bei 
Walchia ( Ernesiiodendron ?) germanica wahrscheinlich zwischen 3 und 7 (Textabb. 35). Jede Samenschuppe 
tragt als direkte Fortsetzung ihrer basalen Partie eine terminale Samenanlage, die entweder aufrecht [z. B. bei 
Ernesiiodendron fiiiciforme und Walchia ( Ernesiiodendron ?) Arnhardtii ] oder auch umgewendet ist [z. B. bei 
Walchia ( Ernesiiodendron ?) germanica ]. Die Zapfen vom Ernestiodendron-'Typ zeigten wahrscheinlich keine 
starkere Verholzung und auch keinen ZusammenschluB der Tragblatter wahrend des Heranreifens. 

Das einfache Integument der transversal etwas abgeflachten Samenanlage geht direkt aus der Samen- 
schuppe hervor, weist also keine Abgrenzung gegen ihre basale Partie auf, und besitzt eine meist untiefe 
Mikropyle. 

Textabb. 34 a zeigt einen abgeflachten Samenschuppenkomplex von W alchiostrobus (. Ernesiiodendron ?) 
fasciculatus mit unvollstandig erhaltenen Schuppen, von denen etwa 5 — 6 kraftigere — wahrscheinlich alle fertil 
— der distalen Region des Kurztriebes angehoren, wahrend die weit zahlreicheren und kleineren sterilen vor- 
zugsweise basalwarts zu finden sind (vgl. Taf. CLIII/CLIV, Abb. 12 — 14). Die letztgenannten sind offenbar 
spiralig gestellt. Es liegt keine Veranlassung vor, die entsprechende Stellung der fertilen Schuppen zu bezwei- 
feln (vgl. unten). Die Samenschuppen haben je eine aufrechte Samenanlage als direkte Fortsetzung der etwas 
abgeflachten, basalen Region zu tragen. In der speziellen Darstellung (S. 265) habe ich die Vermutung aus- 
gesprochen, daB W alchiostrobus ( Ernesiiodendron ?) fasciculatus die weiblichen Zapfen von Walchia ( Ernestio - 
dendron ?) Arnhardtii darstellen konnte. Damit steht auch im Einklang, daB die Samenanlagen, wie sich jetzt 
herausgestellt hat, bei beiden aufrecht sind, wahrend diese sonst bei den Zapfen vom Ernesiiodendron- Typ ihre 
Mikropyle bisweilen gegen die Basis des Samenschuppenkomplexes richten. Aus den in Abbildungen 3 — 4, 
Taf. CXLV/CXLVI, photographierten Zapfen von Walchia ( Ernesiiodendron ?) Arnhardtii habe ich die in 
Textabb. 34 b — g dargestellten verschiedenaltrigen Samenanlagen gezeichnet (vgl. auch Abb. 5, Taf. CL.XVII/ 
CLXVIII), ohne aber den Bau eines einzigen Samenschuppenkomplexes ganz aufklaren zu konnen. 

Unter Walchiosirobus spec, a habe ich im speziellen Teil (S. 266) drei isolierte Samenschuppenkomplexe 
aus dem thuringischen Rotliegenden zusammengebracht. Habituell sind sie einander ahnlich und stimmen alle 
mit W alchiostrobus ( Ernesiiodendron ?) fasciculatus darin uberein, daB aufier den kraftigen Samenschuppen 
mehrere, meist weit kleinere, basalwarts an GroBe abnehmende sterile Schuppen vorhanden sind. Ober die 
Richtung der Samenanlagen habe ich rnich in der speziellen Darstellung nicht geauBert, da ich damals zu 
keiner bestimmten Auffassung komrnen konnte. Ich habe aber diese Exemplare kiirzlich noch einmal und 
noch eingehender gepriift und glaube annehmen zu konnen, daB wenigstens das eine von ihnen (Textabb. 34 i) 
umgewendete Samenanlagen besitzt. Es sind hier 4 Samenschuppen vorhanden, die eine mit derjenigen der 
sterilen Schuppen ubereinstimmende Stellung zeigen und einer mittleren Region des Samenschuppenkomplexes 
angehoren. Der Komplex ist also hier wie auch wahrscheinlich bei W alchiostrobus ( Ernesiiodendron ?) fascicu- 
latus mesoton (obwohl dies im letzteren Falle an den Abbildungen nicht deutlich hervortritt) . Das gleiche gilt 
fur den in Textabb. 34 h gezeichneten Samenschuppenkomplex (vgl. Abb. 20, Taf. CLIII/CLIV); aber in die- 
sem Falle scheinen die Samenanlagen aufrecht zu sein. Ganz sicher laBt sich das allerdings nicht ausmachen, 
und das genannte Wiederherstellungsbild ist daher als etwas hypothetisch zu betrachten. Wenn die Samenanlagen 
hier aufrecht waren, schlieBe sich der betreffende Samenschuppenkomplex dem von W alchiostrobus (Ernestioden- 
dron ?) fasciculatus nahe an, wahrend der in Textabb. 34/ dargestellte, wie wir sehen werden, als eine Ober- 
gangsform zwischen beiden und dem von Walchia ( Ernesiiodendron ?) germanica bezeichnet werden kann. 

Wahrend die bisher besprochenen Zapfenformen vom Ernesiiodendron- Typ durch Samenschuppenkom- 
plexe gekennzeichnet sind, die zwar abgeflacht sind, aber ihre SproBnatur auch auBerlich klar hervortreten 
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lassm so iolgen jetzt einige Falle, in denen die Samenschuppenkomplexe noch starker ab^eandert sind 
und nur noch emzelne Oder gar keine sterilen Schuppen mehr aufweisen. Es gilt dies iS ^Ichia 

nahe steTen /? aber dodfinTe^ ™ d ^ nestto * endron filici f onne ’ zwei Arten ? die einander allem Anschein nach 
ane steiien, aber doch in gewissen Merkmalen, u. a. in der Durchschnittszahl der Samenanla<mn ie Simen 

eSsTmenSo^ko ‘T ^ SamenanIagen ’ voneinander verschieden sind. Textabb. 35 zeigt 

Anzahl 1 P f P £Xe f ei erStgenannten Konifere mit einer innerhalb gewisser Grenzen variierenden 

Schuppen - Te * tabb - 36 * steilt -n SST- 

VOn Ernestiod ^ron filicif onne dar, mit vennutlich 5 Samen- 
a " dem ' H ' Ien SChei " e " ied ° Ch a “' h W Art sterile 



lexiaoo. jo. 


wieaemerstellungsbild 


- uuu viutcmci 






cmcb oamenscnuppetiRompiexes 

c , Ernestiodendron filicif orme. 

h !^ e " schup P e " komplex in de r Achsel eines vennutlich gegabelten Tragblattes (vgl. Taf. CXIX/CXX Abb 1) 
i amenschuppen aus einem anderen Samenschuppenkomplex (vgl. Taf. CXVII/CXVIII, Abb. 21). — 6 3/1 
Samenschuppen einschlieBlich Samenanlagen und Samen punktiert. ' ’ 


4 , 3 / 1 . 


und nur noch starker reduzierte und abgednderte Kurztriebe darstlfl n ^ 

Tragblattern, den Brakteen frei. Es fand also kein interkalares Wachstum einer beiden "meinsamen Zone 
statt, durch welches der Samenschuppenkomplex emporgehoben ware. Es hat den Anschein als ob die 

Snzbrh^ ^ UI ? tnebachse hie l im Zusammenhang mit der Bildung der Samenschuppen beinahe Oder vieliddd 
& c nzhch aufgebraucht ware. Wie dem auch sei, muB man jedoch annehmen, daB ein Vegetationspunkt in den 
ersten Entwicklungsstadien des Samenschuppenkomplexes tatig gewesen ist aus dem die sdumno 

hs t wurden - Di t“ g “ a ” nfen ^ w nL s r%z?„::: 

die Abstammungsachse um - gleichwie daher allem Anschein each bei der in Textabb. 3 U da^teS 


Walchiostrobus - Form — und tragen also die Samenanlagen auf der Hinterseite des Kurztriebs, wahrend 
Ernestiodendron filiciforme, wie erwahnt, aufrechte Samenanlagen besitzt. Beide sind durch akrotone 
Samenschuppenkomplexe gekennzeichnet. 

Durchwachsene weibliche Zapfen kommen auch bei Ernestiodendron filiciforme (Taf. CXV/CXVI, Abb. 9) 
und Walchia ( Ernestiodendron ?) germanica (Taf. CXLIX/CL, Abb. 13) vor. 

Aus allem ist ersichtlich, daB die Untersuchung der weiblichen Zapfen bei den altesten bekannten Koni- 
feren auBerordentlich interessante Gestaltungsverhaltnisse ans Licht gebracht hat. Sie bestatigt zunachst, daB 
innerhalb dieser Gymnospermengruppe die Zapfen form eine urspriingliche G e- 
staltung der weiblichen Reproduktionsorgane darstellt (vgl. Goebel 1932, p. 1749), d. h. 
Tragblatter und Samenschuppenkomplexe sind von vornherein zu einem mehr oder weniger geschlossenen 
Zapfen zusammengefaBt. Wenn eine „Blute“ rein morphologisch als SproB begrenzten Wachstums, welcher 
die an der geschlechtlichen Fortpflanzung beteiligten, mehr oder weniger abgeflachten Gebilde tragt, definiert 
wird (vgl. Goebel 1932, p. 1728, und Engler 1926, p. 1), so stellen die axillaren Kurztriebe 
oder Samenschuppenkomplexe bei den altesten bekannten Koniferen eben Bliiten und folg- 
lich ihre Zapfen Bliitenstande dar. Die Samenschuppen konnen als Makrosporophylle bezeichnet 
werden, wenn nur nicht damit die Vorsteliung verbunden wird, daB sie phylogenetisch aus Laubblattern ent- 
standen waren. Darauf wird in einem spateren Kapitel zuriickzukommen sein. 

Das zutage gebrachte Zapfenmaterial veranschaulicht, obwohl es nicht sehr reich ist, eine gewisse Man- 
nigfaltigkeit in der Ausbildung der Samenschuppenkomplexe. Der Lebachia - T y p ist durch nicht oder 
nur wenig abgeflachte, also radiar oder fast radiar gebaute, mesotone bis basitone 
fertile Kurztriebe charakterisiert, die zahlreiche sterile Schuppen, aber nur eine 
einzige (oder ausnahmsweise zwei) fertile besitzen. Die Samenschuppen entsprechen 
der Stellung nach den sterilen Schuppen, d. h. samtliche Schuppen folgen aufein- 
ander in kontinuierlicher Spiral e. Die Samenanlagen sind terminal gestellt und 
stets aufrecht. Demgegentiber zeichnetsich der Ernestiodendron - T yp durch mehr oder 
weniger abgeflachte, mesotone bis vorzugsweise akrotone fertile Kurztriebe aus, 
die nur wenige oder gar keine sterilen Schuppen, aber drei bis mehrere Samen- 
schuppen tragen. Die Samenanlagen sind auch hier terminal gestellt und atrop, 
aber entweder aufrecht oder auch umgekehrt. Eine SproBachse kommt bei den 
Samenschuppenkomplexen des Lebachia- Typs deutlich zur Ausbildung, wahrend sie 
bei denen des Ernestiodendron - Typs mehr oder weniger verschleiert wird. Jener Typ 
ist der primitivere, wenn man von der Reduzierung auf nur eine Samenanlage 
absieht, dieser in mehrerer Hinsicht abgeleitet, da bei zu ihm gehorenden For- 
men Anderung im Symmetriechar akter des Kurztriebes, starkere Reduktion und 
frtiheres Sistieren der SproBachsenentwicklung, Verminderung der Zahi der 
sterilen Schuppen und Umkehrung der Samenanlagen f estzustellen sind. Diese 
Spezialisationen des Ernestiodendron- Typs sind aber nicht bei jeder Art in gleichem MaBe vorhanden. Eine 
gewisse Mannigfaltigkeit ist statt dessen nachgewiesen, die Obergange — auBer in bezug auf die Zahl der 
Samenanlagen — zum Lebachia-Typ einschlieBt und gegeniiber den einheitlicheren Verhaltnissen innerhalb 
dieses Typs auffallt. Es unterliegt aber keinem Zweifel, daB die radiaren oder fast radiaren Samenschuppen- 
komplexe von Lebachia mit den abgeflachten von Ernestiodendron vollkommen homolog sind. Das gleiche gilt 
von den Seitenorganen der fertilen Kurztriebe, den Samenschuppen und den sterilen Schuppen, die die gleiche 
Stellung an der Kurztriebachse einnehmen. Gegeniiber der Mannigfaltigkeit in der Gestaltung der Samen- 
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schuppenkomplexe bei den altesten Koniferen kontrastiert die Einformigkeit im Aussehen ihrer Tragbiatter 
oder Brakteen (Deckschuppen, Deckblatter),dieallem Anschein nach stets dem Oomphostrobus-Typ angehoren. 

Die Samenanlagen der altesten bekannten Koniferen sind bilateral-symmetrisch . Obwohl bisweilen 
umgekehrt, haben sie eine atrope Gestalt — d. h. eine in ihrer Achse von der Basis zur Mikropyle gezogene 
Linie verlauft gerade — und ein einfaches Integument, das ohne Abbruch in die basale sterile Partie der 
Samenschuppe ubergeht und offenbar aus zwei flankenstandigen, durch das Wachstum des unterliegenden 
Gewebes verwachsenen Halften besteht. Von Interesse ist, daB das Integument bei mehreren rezenten Koni- 
feren aus zwei halbmondformigen Hockern zu beiden Seiten der Nuzellusanlage entsteht, welche sich dann 
dadurch, daB das darunterliegende Gewebe wachst, zu einem den Nuzellus umgebenden Wulst vereinigen 
(vgl. Schnaef 1937). Das integument bleibt aber manehmal langere Zeit zweilippig. Die Samen von 
Lebachia sind platyspermisch und im Querschnitt elliptisch oder linsenformig, ferner in der Flachenanslcht 
etwa oval sowie an der Basis abgerundet oder schwach ausgerandet. Am Scheitel sind sie bisweilen ausgerandet, 
an den Flanken von einem schmalen, von der Sarkotesta gebildeten Saum oder „Flugel“ berandet, aber an 
der Oberflache weder gerippt, noch gestreift son dem eben. Textabb. 32 g zeigt einen abgelosten Samen von 
Lebachia piniforinis und Textabb. 33 e einen noch nicht abgelosten von L. hypnoides. Das Freiwerden der 
Samen erfolgte allem Anschein nach durch eine Trennungsschicht im distalen Teil der mehr oder weniger 
abgeflachten Samenschuppe. 

Ober den inneren Bau der Samenanlage sei endlich folgendes erwahnt, das sich aber hauptsachlich nur 
auf der Untersuchung von Lebachia piniformis griindet. Textabb. 32 / stellt das Wiederherstellungsbild einer 
Samenanlage dieser Konifere dar, bei deren Zeichnung Abb. 10, Taf. IX/X, und Abb. 11, Taf. XIX/XX, 
berucksichtigt worden sind. Die Samenanlage ist krassinuzellat. Innerhalb des Integumentes folgt zunachst der 
kappenformige Nuzellus und dann der durch eine derbe Makrosporenmembran abgegrenzte weibliche Game- 
tophyt, beide von derselben allgemeinen Gestalt wie die ganze Samenanlage. Nuzellus und Integument diirften 
am chalazalen Ende nur zu einem kleineren Teil miteinander vereinigt gewesen sein.Daher erweckt die Samen- 
anlage von Lebachia einen primitiven Eindruck (vgl. Schnarf 1933, p. 30, und 1937, p. 6). Der Nuzellus ist 
ferner ganz vom Integument umschlossen. Sein Scheitel ist als Pollenkissen ausgebildet, d. h. er zeigt groBe, 
blasig aufgetriebene Zellen und diente als „Narfae“ zum Empfang des Pollens. Die Mikrosporen diirften 
durch sekretorische Tatigkeit dieser stark turgeszenten Zellen an der Nuzellusspitze festgehalten und zur 
Keimung gebracht worden sein. Da die Pollenkammer fehlt, kann man vermuten, daB die mannlichen Gameten 
unbeweglich waren, und daB sie durch Pollenschlauche ubertragen wurden, welche sich wohl, wie bei alien 
rezenten Gymnospermen mit Ausnahme der Cycadaceen und Ginkgoaceen, an der Spitze geoffnet haben. Am 
mikropylaren Ende des Gametophyten liegen zwei einzelne, also von Prothalliumgewebe umgebene und eine 
eigene Deckschicht besitzende, etwas eingesenkte kugelige Archegonien (Pinaceen-Typus von Goebel 1932, 
p. 1806) in einiger Entfernung voneinander. Diese polare Anordmmg wird von Goebel gegenuber der apola- 
ren oder zerstreuten als urspriinglich betrachtet. In der Mitte jedes Archegons tritt ein wahrscheinlich kugeliges 
Gebilde sehr schwach hervor, das man als Eikern deuten konnte. Das Material laBt aber keine diesbeziigliche 
Entscheidung zu. Irgendwelche Auswiichse des Integumentes an der Mikropyle fehlen, und dies ist also eine 
Rohrenmikropyle (Goebel loc. cit., p. 1813). 

Man hat aus gutem Grunde allgemein angenommen, daB die platyspermischen Samen des Palaozoikums 
zum groBeren Teil den Cordaiten, zum kleineren aber den Pteridospermen und den altesten Koniferen angehort 
haben. Diese Annahme hat hier ihre Bestatigung gefunden. Die Samen der in der vorliegenden Arbeit 
behandelten Koniferen fallen unter Cordaicarpus und eventuell Samaropsis, zwei kiinstliche, nichtversteiner- 
tes Material umfassende Gattungen. Was den inneren Bau betrifft, so ahneln sie gewissen echtversteinerten 

Palaeontographiea, Bd. LXXXY. Abt. B, 
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Cardiocarpus- Samen, die gleichfalls zwei voneinander getrennte Archegonien am mikropylaren Ende des 
ametophyten aufweisen. Bei Cardiocarpus ist aber eine Pollenkammer und auBerdem ein eigentiimlicher 
Auswuchs des Prothalliums in der Mikropylarregion zwischen den Archegonien (sog. „tent-pole“) vorhanden, 
die den Lebachia- Samen fehlen. Der Verlauf der Leitbiindel im Samen ist betreffs Lebachia noch unbekannt. 

Bilatei al-symmetrische Samen mit schmalem Saum an den Flanken finden sich auch bei der oberpermi- 
schen Gattung Pseudovoltzia und unter den triassischen „Voltzien“, wahrend die Samen von Ullmannia zwar 

auch abgeflacht, aber fast ganz ungefliigelt zu sein scheinen. Der innere Bau dieser Samen ist aber noch ganz 
unbekannt. 

Beim Vergleich der Samenanlagen von Lebachia 'mit derien der rezenten Koniferen fallt auf, daB jene zwar 
curch die polare Anordnung der Archegonien an die Pinaceen-Samenanlagen erinnern, aber von ihnen 
sowohl durch den vom Integument weitgehend freien Nuzellus als auch durch die einfache Ausgestaltung der 
Mikropyle abweichen. Die Zahl der Archegonien schwankt bei den Pinaceen innerhalb recht weiter Grenzen 
(Schnarf 1933, p. 111). Bei Lebachia und Cardiocarpus waren es zwei. 


Morphologic der mannlichen Zapfen, einschlieBHch der der mannlichen 
Reproduktionsorgane der Cordaitales. 


In dem speziellen Abschnitt der vorliegenden Arbeit ist Material von mannlichen Koniferenzapfen aus dem 
Oberkarbon und dem unteren Perm in den unten genannten Fallen abgebildet: 


Lebachia pinijormis 
Taf. V/VI, Abb. 4, 9-13 
. „ IX/X, Abb. 11 

XXIII/XXIV, Abb. 6 
„ XXV/XXVI, Abb. 3, 4. 8, 11-15 

Lebachia pinijormis var. Soimsii 
Taf. XXVI1/XXVIII, Abb. 7 


Lebachia hypnoid.es 
Taf. XCV/XCVI, Abb. 21, 23 
„ XCVII/XCVIII, Abb. 3-4 

» XCIX/C, Abb. 11, 12 — 13 (vgl. Textabb. 37 a~~~b), 14-16 
„ CI/CII, Abb. 3, 7, 14 
„ CV/CVI, Abb. 4, 7 
,, CIX/CX, Abb. 3—6, 26 


Lebachia pinijormis var. magnifica 
Taf. XXVII/XXVIII, Abb. 9 

Lebachia Goeppertiana 
Taf. XL1X/L, Abb. 6 

Lebachia gar nett ensis 
Taf. LI/LI I, Abb. 19—21 

Lebachia Laxi folia 
Taf. LVI1/LVIII, Abb. 7 
,, LXI/LXII, Abb. 7-8 

Lebachia frondosa 
Taf. LXXXI/LXXXH, Abb. 12 

Lebachia americana 
Taf. XCV/XCVI, Abb. 5 


Taf. 

Taf. 

Taf. 

Taf. 

Taf. 

Taf. 

Taf. 

Taf, 
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CXXVII/CXXVIII, Abb. 19-21 

Walchia {Lebachia?) Carpentieri 
CXXXVII/CXXXVIII, Abb. 3, 5 (vgl Textabb. 37 c-d) 

W ale hianthus (Lebachia?) cylindracetis 
CLV/CLVI, Abb. 11—14 (und ? Abb. 20—21) 

W alchianthus (Lebachia?) crasstis 
CLVII/CLVIII, Abb. 1 

W alchianthus (Lebachia?) papillosus 
CLVII/CLVIII, Abb. 6-7 

Ernestiodendron filiciforme 
CXXIII/CXXIV, Abb. 1-2 

Walchia ( Ernestiodendron ?) Arnhardtii 
CXLIII/CXLIV, Abb. 6-7 

W alchianthus spp. 

CLV/CLVI, Abb. 22—26, 29—30 

CLVII/CLVIII, Abb. 15, 16 — 17 (vgl. Textabb. 37 e — /) 

CLX1X/CLXX, Abb. 23-24 (vgl. Textabb. 37 g) 


recht umfassend, „8t aber wegen des 
selbe m dieser Hinsicht bietet, ist allerdings zureichend un, u emgehendere Dntersuchung zu. Was das- 
dei oberkarbonisch-unterpermischen Koniferen festzustellen d geme,nen Aufbau der mannlichen Zapfen 

rT Ach“ 2 SSTffiarS ei!12el r Mikrostrobili, die aus 

tenden, dorsiventralen, derblederigen ' imd einfachsnitzio-en M u Spirahg an £eordneten, iibereinandergrei- 
welcfie im proximalen, gespreizten Abschnitt srh 1 'f . • , ° Sp ° rangien tra S enden Schuppen bestehen 
jm distalen, aufrecht-abstehenden Abschnitt dagegen flachenfbrml ^uL St ‘ elartig zu sammengezogen,’ 
nteiseite mehr oder weniger gekieit und dreiecki- hie fw y < b aUSgebrei et » 1,1 der Medianlinie auf der 
as. einen rechten Wmkal' raitei „ an< i^DfclS™« nd a? Sm± bekfe " bilden sotni, 

sporangia f, 4 h die Mikrosnoroooi,.., ^i > . P . 0 ® poran * ia ' >M2, p. 2d.) und 
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proximalen Panie vorhanL&Tarfta an" ^«****W» •«*) - zwe,e„ an der Un^ite'ita 
Abschnitt der Schuppen befestigt und von jenem sowo^ alsaudl'"'. d ™ proximal “ und distalen 

mn der fur die weiblichen Zapfen -ewahlten Terming ■ ^ unteremander f rei gewesen sein. In Analogic 

krosporangienschuppen sprechen, die aber web M°V * bCZUg auf die raiinnli chen von Mi- 
wenn man damit nur ein mehr oder weniger ab-eflachtes Mikroe r 0 s p 0 r 0 p h - v 1 1 e genannt werden konnen, 
dessen phylogenetischem Ursprung absieht Unter ^ tr " t " Kte 0et,ilde und von 

als E i „ ze 1 b 1 i, ten bezeichne, werdAsehr auffaH nd k »"nen ferner die mannlichen Zapfen 

weiblichen Reproduktionsorgane bei den altesten bekanntL g U " ,ersc,liad gegentiber der Organisation der 
mannlichen Zapfen aufweish Jene stellen nhmbch "T Ko"tferen, besonders den Lebachten, der die 
sterile,, Schuppen in den einzelnen Strobili Oder Bluten°dar B, “ ,eilstancle ,nit *™ischten fertilen und 

wucbsi^r:”tT c sr^ * e ,„e m A „, 

Abschnittes der Schuppe befindliehe, kurz- oder lan- dreferkfa l AnSatzstelle des Proximalen 

funktioniert offenbar als Deckung der zu derselben Scholl t Ve , rschmalerte Teil - Der distale Abschnitt 
gien, wozu auch die Randbehaarung (vgl besonders \hh Und der nac hsth6heren Mikrosporan- 

Oru^S^S z“i£5f S “ schuppen untertnischt. Am 

Mikrosporophylle entspricht derjenigen der LaubblStter de ^ v ^ tatlven Re § 10n abgesetzt. Die Stellung der 
Die Mikrosporangien scheinen weni-stens in' der’ Read r 0 gen 111 kontlnuierIicberS pi r aleaufeinander. 
entleert haben, ist unbekannt. Da aber nac & h Ookbc, (iQof p l 2U ^ Wie Sie sicb 

der mannlichen Koniferenzapfen und Offnun-sweise ihrer Mikfot 6 Beziehun ^ en zwischen Lage 

Lebachia und Ernestiodendron in der Re-el \an-end T Mlkros P oran g ien vorhanden und die Zapfen von 
sporangien bei diesen fossilen Formen - 1 heu ZJeZT EM ^ Vennuten * daB die MIlJ 

Tettben 5 ^ ~ W ™ch 

feren schematisch wiederherge^dlt^i^Zefcbnungeif^n a^und^b^beziehen^Ich auf^e^in^e^A'bb^To — 13 
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datoiffib^ V ° n [ ebaCh ' la h yP ,10ides - Die e ™eute Untersuchung hat midi 

Hchkeit entspricht F s hanridt J? 16 ^ Tei ? 6Ser Arbeit dar £ ele g te Auffassung von seinem Ban der Wirk- 
j- • . p 1 , • , Es hdndelt sich um hypopeltate, im distalen Abschnitt dreieckige MikrosDoraimensrhnnnen 

dK ,e ™ 3 lan S ,Khe Mikrosporangien tragen. Diese sind beiderseits des „StieI«“ befesS 




Textabb. 37 . W,e«„s le ,,„g !b , Mer «i,r Mi^poraag^cbupp™ odor Mikr aa p „„ phy ,, t „„ „ tepennisclle „ Koni[er „ 

, (Mikrosporangien punktiert). ivumieren 

^ kl o Sp0rangienSChuppe ( Mikros P° ro Phyli) von Lebachia hypnoides (v<*\ Taf YriY/r auu n to. • r, 

Das Bild zeigt die hypopeltate Distalpartie von der adaxialen SpHp * ' XC /, X/C ' Abb - 12 ~ * 3 ) m Hachenansicht. 

sowie, nach Abflachung gedachf, den proximalen stielartie-en Abschnitt tt^M^ dU1Xh aus ^ ezo ^ ene Linien markiert) 

eingezeicb.net). - 17/lT P st.elait.gen Abschnitt m.t den Mikrosporangien (durch unterbrochene Linien 

b. Desgleichen in Seitenansicht — 17/1 

«“ ? > <**•** <»*>■ Taf, CXXXVM/CXXXV1II, Abb.5), 

d. Desgleichen in Seitenansicht — 12,5/1. 

*' ^/rosporangienschuppe (Mikrosporophyll) von Walchianthus spec. (vgl. Taf CLV 1 I/CLV 1 I 1 Ahh m vn 
leu Seite aus gesehen (ohne Abflachung der Schuppe) - 12 5/1 • CLVil/CLVIII, Abb. 16 - 17 ), von deradaxia- 

'■ f” Mita «'» S ch„ Ppm (Mibxoap^.,,,, deidb.n Z, pfal » W , UMlls ^ & Sejllnins , ch , _ 

g. Mikrosporangienschiippe (Mikrosporophyll) von Walchianthus spec, (vgl Taf CLXIX/Cf XY am, 01 o„x 

len Seite aus gesehen (ohne Abflachung der Schuppe). - 13,5/1. llxix/CLXX, Abb. 23 - 24 ), von der adaxia- 
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der speziellen Darstellung de^vorSnden 0 ” Car P e " iierii ™& e *nen Zapfen, den ich in 

obwolil er im Geo-ensatz 7 \i don v^rh u * * V (§• —3) niit Fragezeichen als mannlich bezeichnef Iiabe 

sonciern in *r VeSiSn^ £ t'ent der Koniteren nich, hiin^ 

unfersuchung hat die Richt^keit meiner Va • 'Z ‘ den ^ tenzwei ges letzter Orclnung gerichtet ist. Die Nach- 
phylle (Textabb. 37 c und rff/zu denen wahrscheinfrh^^^^^- Die Zapfenachse tr3 gt hypopeltate Mikrosporo- 
inserierte Mikrosporangien gehort haben.' * & ^ ZU beiden Seiten der Ansaizstelle des „Stieles“ 

CLvStSi^ *J ^ Abb. 15-17, Taf. CLVII/ 

schmale, proxiraale 4bsrhniff rW mi *. hier kenrt ^e gleiche Organisation wieder Der 

angesefzi Zu beiden Seiten der An^LSTind ^ ^ eX f ntrisch am *>rdten distalen Abschnitt 

befestigt, welche nicht nur untereinander son darn h V^r nscflein nac b langlichen Mikrosporangien 
phylls frei gewesen sind sondera wahrschemhch auch von, stielartigen Abschnitt des Sporo- 

Endlich soli das in den Abb. 23 — 24 T?f Cl YTY /pt yy i * _ 

Solche werden bisweilen an geeigneten FundoSn ff.r „„ w ■’ aphlerte G <*ilde erwahnt werden. 

men mit Koniferenresten vor Als ich d»n Text zu Heft 1 l ^ ptrmische P ^ anzen gef unden und kommen zusam- 
gelungen, diese Gebilde sicher zu tZ unt ri ? War 63 mir noch « 

hat jedoch gezemt da8 es sirh „ m rw ’ u -Z ™ ceshalb beiseite gelassen. Erneute Untersuchuno- 

genannten ?afelt|^ ein handelt ' Abb • 23 auf der 
anscheinend schildformige Schuppen ausstrahlen Tn Abb ^ gr ° Berung ™ { der Achse in der Mitte. von der 
Gestalt beweist, daB wir es mit , Z Tf ^ Schuppe deutlich sichtbar - Ih ^ 

Aussehen wieder. Wahrscheinlich hat sie zwei Mikrwf 611 m . Un . dben ' Textabb - 37 £ S ibt schematisch ihr 
Das betreffende Exemplar stTnXon ^bd ^ Weise ^agen. 

Komferenzapfen gefunden worden sind * * ™ Thunn § erwaId > wo zahlrejche mannliche 

teren'S^^^^ 

j lingerer, einschlieBlich rezenter Koniferen und S r mit denen obe rperniischer mid geologisch 

Unfersuchung diesem Veroleich voranoehen da u( . r '. i. 7 ' e i' ordai * cn k etr >fft, so muli eine besondere 
-Sich in, Laufe der Zei, get, end «— ST£S, I’SSS ^ Z3P ““ 

■*» tt pe ™ “-“*»• <,*. 
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wenig geeignet. Es ist auch wahrscheinlich, daB Verschiebungen mid Drehungen wahrend des Zuwachses des Zapfchens unci 
vor allem im Zusammenhang rnit dessen Fossilisierung zum Teil die wahrzunehmenden U nregelmaBigkeiten veranlaBt haben. 
Obwohl aber Renault vermutet hat, daB die peripheren fertilen Organe achselstandig waren, so geht dies aus seiner Zeich- 
nung keineswegs hervor. Auch wenn sekundare Verschiebungen der Schuppen stattgefunden haben sollten, wiirden namlich 
diese die vermeintlichen, von den ,,Siielen“ der Mikrosporangienbuschel und den zugehorigen Tragblattern zusarnine'ngesetz- 
ten, relativ festen Verbande kaum in der Weise betroffen haben, daB in re einzelnen Teiie seitlich nennenswert batten aus- 
einandergedrangt warden konnen. Da ein Tragblatt zu fehlen scheint, widerspiegelt dies daher das tatsachliche Verhalten. Die 
Richtigkeit dieser Vermutung wire! bei der Betrachtung der Abb. 1, Taf. CLXIX/CLXX, bestatigt. Diese zeigt eine recht groBe 
Zahl (gegen 40) im geraden oder schiefen Querschnitt getroffene, und in Parastichen angeordnete Schuppen ohne jede Spur 
von Tragblattern. Da mehrere von ihnen — besonders nach Abb. 2, Taf. CLXIX/CLXX — fertil gewesen sein miissen, so kann 
man annehmen, daB derartige Tragblatter gefehlt haben und daB die Mikrosporangienschuppen eine derjenigen der sterilen 
Schuppen entsprechende Stellung eingenommen haben. Fur die Homologie der fertilen und sterilen Schuppen bzw. Schuppen- 
zipfel spricht weiterhin Abb. 6, Taf. CLXXI/CLXXI-I, in der ein Mikrosporangium dargestellt ist, das an der Spitze sferil 
geworden und mit einer an die des Mikrosporophylls und der sterilen Schuppe erinnernden Textur versehen ist. Die sterilen 
und fertilen Schuppen sincl in etwa gleichmaBigen Abstanden zusammen in einer kontinuierlichen Spiraie angeordnet gewesen. 
Die erwahnten Schliffe geben keinen Grund zur Annahme, daB die peripheren Mikrosporangienschuppen eine von der der 
scheitelstandigen abweichende Stellung an der Acbse eingenommen batten. 

Obereinstimmende Ergebnisse erhalten wir bei der Betrachtung des in Abb. 1, Taf. CLXXI/CLXX1I, im Querschnitt 
photographierten Mikrosporangienschuppenkomplexes. Dieser zeigt mehrere Sporangienbiischel bzw. distalwarts quergeschnit- 
tene Mikrosporophylle sowohl im Zentrum als auch gegen die Peripherie hin (vgl. Abb. 2—4 auf derseiberi Taf el) und gehort 
daher zu Cordaianthus Penjoni , obwohl sein Durchmesser kleiner ist (3,9— 4,7 mm) als bei deni oben besprochenen, durch 
Langsschliffe vertretenen Zapfchen. Auf Grund der Anordnung der peripheren Schuppen meine ich aber, daB mehrere der 
urspriinglich vorhandenen in dem genannten Querschliff fehlen und daB das Zapfchen folglich dicker gewesen ist. In Text- 
abbildung 38 a ist dieser Querschliff gezeichnet. Die punktierten Flachen stellen Mikrosporangien bzw. Mikrosporophylle mit 
sichtbaren Sporangienbasen und die schraffierten Flachen in ihrem distalen Teil quergeschnittene Sporophylle dar. Wahr- 
scheinlich waren noch weitere Schuppen fertil (vgl. Abb. 1—2, Taf. CLXIX/CLXX), obwohl dies hier nicht sicher zu 
entscheiden ist, da fertile und sterile Schuppen basalwarts stets ein iibereinstimmendes Querschnittsbild haben. Ich habe ver- 
sucht, samtliche vorhandenen Schuppen nach der Grundspirale zu numerieren. Es zeigte sich jecloch, daB in cler peripheren 
Zone mehrere Schuppen fehlen und daB auBerdem manche der erhalten gebliebenen so betrachtliche tangentiale Verschiebun- 
gen aufweisen, daB die Numeric rung nicht vollstandig durchgefuhrt werden konnte. Im Zentrum sincl aber besonders die links- 
windenden Fiinfer- und die rechtswindenden Achterzeilen (Textabb. 39 m) gut zu unterscheiclen. Sie konnen bis an die auBeren 
fertilen Schuppen verfolgt werden. Die Numerierung der Schuppen nach der Grundspirale wurde daher von innen nach auBen 
vorgenommen, Insgesamt trug die Zapfchenachse hier wahrscheinlich liber 100 Schuppen. 

Die Textabb. 38 m und 39 m zeigen, daB drei ontogenetisch aufeinanderfolgende Schuppen innerhalb des Umlaufs der 
Grundspirale stehen. Messungen haben ergeben, daB die Divergenzen innerhalb der Dreierzeilen zwischen 37° und Sl° variieren 
— drei extreme und ungewisse Werte aus dem Zentrum dabei unberiicksichtigt gelassen — und einen Mittelwert von 54° 
zeigen. Was die Fiinferzeilen betrifft, so sind die entsprechenden Winkelwerte 1 1° — 54° und 31°, wahrend sie flir die Achter- 
zeilen 9°— 37° und 24° betragen. Die mitileren Diver genzwinkel der Parastichen stimmen mit denjenigen ziemlich nahe [ther- 
ein, die Schoute (1925 a, pp. 120—121) flir ein weibliches Zapfchen von Cordaianthus Zeilleri Renault aus der gleichen 
Gegend gefunden hat (53°, 32° und 22°). Die fundamental Divergenz betragt in beiden Fallen etwa 138° (der flir Cordaianthus 
Penjoni gefundene Mittelwert ist 138,5°) und nahert sich also dem „Grenzwert“ der ScHiMPER-BaAUN’schen Hauptreihe, 
cl. h. dem IliRMEU’schen Limitdivergenzwinkel von 137° 30' 28A Wie bei dem von Schoute untersuchten Samenschuppen- 
komplex ist eine betrachtliche Variabilitat der Diver genzwinkel auch bei dem besprochenen mannlichen Zapfchen von C. Penjoni 
zu finden. 

Die sons! in der Sammlung der palaobotanischen Abteilung des Naturhistorischen Reichsmuseums zu Stockholm befind- 
lichen, echt versteinerten mannlichen Cordaitenzapfchen aus dein Stephan von Grand’Croix gehoren samtlich zu Cordaianthus 
Saportanus Renault. Dies gilt somit fiir alle in Abb. 6—11, Taf. CLXVII/CLXVIII, Abb. 3—4, Taf. CLXIX/CLXX, und Abb. 12, 
Taf. CLXXI/CLXXII, dargestellten Zapfchen. Der Vergleich zwischen den in Abb. 3—4, Taf. CLXIX/CLXX, photographier- 
ten Querschnitten konnte zwar Zweifel liber die Richtigkeit dieser Vermutung erweeken, da die Mikrosporangien ungleich 
groB sind. Es kann sich aber hier sowohl um verschiedene Altersstadien als auch um verschiedene Erhaltungszustande handeln. 
So scheint das Zapfchen in Abb. 3 j linger und hinsichtlich der Mikrosporangien schlechter erhalten zu sein als das in Abb. 4 
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vorhandene, wo die Sporangien groBer und teilweise mit Pollen gefiillt sind. In der genannten Satnmlimg fehlen dagegen Zapf- 
chen, die mit Cordaianthus sub glome rains Renault identifiziert werden konnen. 

Die Zapfchen von Cordaianthus Saportanus sind schwach abgeflacht und 6—8 mm lang. Ihr grofiter Durchmesser betragt 
ca. 3,5 — 4,5 mm und ihr kleinster ca. 2,5— 3,1 mm. Die ca. 2,5—3 mm lange und 1—1,5 mm dicke Achse weist radiare Organ- 
verteilung auf und tragt zahlreiche, dicht gestellte, ubereinandergreifende, bifaziale, lineal-lanzettliche, ungestielte, meist 0,5 bis 
2 mm breite, auf beiden Seiten stumpf gekielte Schuppen. Distalwarts sind diese zunachst allmahlich stark abgeflacht, ober- 
seits flach und unterseits schwach gerundet, aber gleichzeitig besonders in der Peripherie des Zapfchens mehr Oder weniger 
ausgepragt kahnformig. Die Schuppen sind ferner am Grunde meist abstehend bis gespreizt, richten sich aber schnell auf- 
warts und biegen sich im apikalen Teil des Zapfchens sogar etwas einwarts um den Achsenscheitel herum. Die meisten 
Schuppen sind steril. Fertile linden sich nur am Achsenscheitel, wo sie dicht gedrangt stehen und aufwarts gerichtet sind. Die 
Bildung der Mikrosporangienschuppen war demnach bei dieser Art im Gegensatz zu Cordaianthus Penjoni auf eine kurze und 
im wesentlichen zusammenhangende Periode kurz vor dem AbschluB des Langenwachstums des Zapfchens beschrankt. Nur in 
Einzelfallen kommt es vor, daB in einem Langsschliff einzelne normal gestaltete sterile Schuppen innerbalb des fertilen 
Bereichs stehen (vgl. Abb. 9, Taf. CLXVII/CLXVIII, rechts). Aus Abb. 7, Taf. CLXVII/CLXVIII, scheint auBerdem hervor- 
zugehen, daB im Innern fehlgeschlagene Mikrosporangienschuppen vorhanden sein konnen, die die Gestalt solcher Schuppen 
haben und also im distalen Teil gegabelt, aber steril geblieben sind (vgl. Potonie's Auffassung bzw. iiber das gelegentliche 
Sterilwerden von Sporangienspitzen bei Cordaianthus Penjoni). Sonst sind die sterilen Schuppen stets einfachspitzig, spitz oder 
stumpf und einaderig. Die Mikrosporangienschuppen (Abb. 13—18, Taf. CLXXI/CLXXII, Textabb. 38/— i) tragen am verdick- 
ten abgerundeten Ende einen terminalen, aus meist 4—5 schmal-zylindrischen, ungestielten, aufrechten und wenig gebogenen 
Mikrosporangien bestehenden Biischel. Die zuerst einfache, von einem annahernd kreisformigen und wahrscheinlich konzen- 
trisch-amphicribralen Leitbundel mit zentralem Protoxylem (Abb. 19—20, Taf. CLXXI/CLXXII) gebildete A der dieser Schup- 
pen teilt sich wiederholt distalwarts und sendet je einen Zweig in die Sporangienbasen (Abb. 11, Taf. CLXVII/CLXVIII, 
Textabb. 38/). Die Sporangien sind 0,9 — 1,7 mm lang und offnen sich oberhalb der basalen Region durch einen LangsriB auf 
der nach innen gewendeten Seite. 

Abb. 10, Taf. CLXVII/CLXVIII, und Abb. 3, Taf. CLXIX/CLXX, die zwei Querschnitte durch dasselbe mannliche 
Zapfchen von Cordaianthus Saportanus zeigen, geben genauere Auskunft iiber die Anordnung der Schuppen an der Achse. 
Der tiefer gefuhrte ist in Textabb. 40,4 wiedergegeben. Die sterilen und fertilen Schuppen sind — unter AusschluB von den 
beiden auBersten, hinsichtlich ihrer Stellung unsicheren Schuppen 19 ) — in ihrer ontogenetischen Aufeinanderfolge numeriert. 
Die fertilen Schuppen sind offenbar gleich den sterilen um die Achse gestellt. Beide Kategorien befinden sich langs einer diese 
rings umlaufenden, einfachen Spirale, der Grundspirale, in etwa gleichen Abstanden angeordnet. Sekundare Modifikationen — 
Drehungen und tangentiale Verschiebungen von der urspriinglichen Anordnung, die entweder im Leben wahrend des 
Zuwachses des Zapfchens oder auch bei der Fossilisierung durch mechanische Beeinflussung entstehen konnten — treten hier 
meist nicht sehr stark hervor. Die Betrachtung der Textabb. 40^4 zeigt ferner, daB auch hier drei aufeinanderfolgende Schup- 
pen innerhalb des Umlaufs der Grundspirale stehen und daB die Schuppen Parastichen bilden (vgl. Textabb. 40 £), von clenen 
die linkswindenden Fiinfer- und die rechtswindenden Achterzeilen in die Augen fallen. Die vorgenommenen Messungen haben 
ergeben, daB die Divergenzen innerhalb der Dreierzeilen in der Regel zwischen 33° und 75° variieren und einen Mittelwert von 
53° zeigen. Was die Funferzeilen betrifft, so sind die entsprechenden Winkelwerte 18° — 50° und 29°, wahrend sie fur die Achter- 
zeilen 14° — 44° und 24° betragen. Die gefundenen mittleren Divergenzwinkel der Parastichen stimmen mit denjenigen gut iiber- 
ein, die wir oben fur ein Zapfchen von Cordaianthus Penjoni festgestellt haben. Die fundamental Divergenz betragt auch in 
diesem Fall etwa 138° (der gefundene Mittelwert ist 137,7°). Eine Untersuchung des in Textabb. 40C-D dargestellten, 
hoher gefiihrten Querschnittes durch das soeben besprochene mannliche Zapfchen von Cordaianthus Saportanus gibt iiberein- 
stimmende Resultate. Da das Zapfchen hier umgekehrt betrachtet wird, sind die eingetragenen Funferzeilen rechts- und die 
Achterzeilen linkswindend. 

Der in den Abb. 1—2, Taf. CLXXI/CLXXII, sowie in den Textabb. 38 a und 39 a dar gestellte Querschliff eines mami- 
lichen Zapfchens von Cordaianthus Penjoni is f nicht nur fur die oben schon erorterte Frage von der Stellung der fertilen und 
sterilen Schuppen an der Kurztriebachse von Bedeutung, sondern gibt daneben — trotz des nicht ganz befriedigenden Erhal- 
tungszustandes — einen wertvollen Einblick in diejenigen sehr bemerkenswerten Gestaltungsverhaltnisse, die die distale Region 
der Mikrosporangienschuppen von Cordaianthus charakterisieren. Die unter starkerer VergroBerung aufgenommenen Photogra- 
phien in Abb. 2—4, Taf. CLXXI/CLXXII, zeigen in verschiedenem Niveau quergeschni ttene derartige Schuppen oder Mikro- 

1!> ) Wahrscheinlich stellen diese (0 X unci 0 2 ) die beiden ersten Schuppen der Zapfchenachse dar (Vorblatter). 
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sporophvlie. Ein Vergleich der Querschliffe laBt ohoe Schwierigkeit ihre Reihenfolge am einzelhen Sporophyll erkennen. Man 
findet, daB die in der mittleren Querzone der Spreite stark abgeflachten Schuppen sich am distalen Ende wesentlich verdicken. 
Gleiehzeitig tritt die erste isotome Gabelung der Ader ein. Die Schuppenspreite wird plotziich zusammengezogen imd geht rasch 
in die Basis des Sporangienbiischels liber, die zunachst einen Hohlraum in ihrer Mitte aufweist [Abb. 2 (oben links) und Abb. 3, 
Taf. CLXXI/CLXXII] und sparer in zwei rechtwinklig zur Spreitenebene orientierte, einander gegeniiberstehende. gekielte und 
oberseits ausgehohlie Schiippchen geteilt wird (Abb. 4, Tat. CLXXI/CLXXII; vgl. Abb. 9 auf derselben Tafel). In diese liefen 
je drei kleine Leitbiindel hinein (vgl. Textabb. 38 6), die durch anscheinend simultane Teilung der zuerst entstandenen beiden 
Gabeladern gebildet warden. Die beiden Schiippchen losen sich rasch in je drei aufrechte und oberhalb der Basis voneinander 
ireie Mikrosporangien auf, weiche gegeneinander gekriimmt sind und sich bei der Reife auf der Innenseite offneten (vgl. 
Abb. 7, Taf. CLXXI/CLXXII, und Textabb. 38 d). Die Sporangien bilden also hier zwei Dreiergruppen, die von den Ver- 
zweigungen je einer aus der einfachen Medianader der Schuppenspreite entstandenen Gabelader verso rgt sind (siehe auch 
Abb. 5, Taf. CLXXI/CLXXII, und Textabb. 3 Sr). Abb. 11, Taf. CLXXI/CLXXII, zeigt in der Mitte eine etwas schief geschnit- 
iene Mikrosporangienschuppe rnit der Basis ihres schlecht erhaltenen Sporangienbiischels. Links tritt ein von den bei Cordai- 
anthus Penjoni beiderseits des Sporangienbiischels vorhandenen distalen Zipfeln der Schuppenspreite hervor. Er hebt sich gut 
von den Sporangienbasen ab und slim mi histologisch ganz sowohl mit der mittleren Querzone der Sporophyllspreite als auch 
mit den sterilen Schuppen uberein. In Textabb. 39 b—g ist eine Querschnittsserie durch die distale Region einer Mikrosporan- 
gienschuppe von Cordaianthus Penjoni mit ihrem Sporangienbuschel wiederhergestellt. b zeigt die mittlere Querzone und c die 
distale verdickte Partie der Spreite mit der hier stattfindenden ersten Teilung der Ader. d stel.lt die in der Mitte ausgehohlie 
Basis des Sporangienbiischels mit sechs kleinen Adern dar, die durch Dreiteilung jeder der beiden in c entstandenen Gabel- 
adern ihren Ursprung genommen haben. Beilaufig sei erwahnt, daB diese Dreiteilung wahrscheinlicb als eine stark abgekiirzte 
wiederholte Gabelung aufzufassen ist. In e hat sich die Basis des Sporangienbiischels in zwei rechtwinklig gegen die Schup- 
penspreite gestellte Schiippchen geteilt, in welchen die Endzweige der Mittelader der Spreite aufhoren. / und g z eigen die Auf- 
losung dieser Schiippchen in je drei Mikrosporangien, die sich in der Weise orientieren, daB in jeder Dreiergruppe zwei innere 
Sporangien gegeneinander gekriimmt sind und parallel der Ebene der Mutterschuppe stehen, wahrend der dritte und auBere von 
ihnen oberhalb seiner Basis gegen das Zentrum der Gruppe gekriimmt und etwa rechtwinklig zu ihren N.achbarn orientiert ist. 

In clem soeben besprochenen Fail tragi die Mikrosporangienschuppe 6 Sporangien. Diese Zahl ist bei Cordaianthus Pen - 
jo/ii maximal und kommt auch am haufigsten vor. Bei C. Saportanus dagegen tragen, wie erwahnt, die fertilen Schuppen 
rneist nur je 4—5 Mikrosporangien. Ohne Zweifel stimmen jedoch die Mikrosporangienschuppen bei beiden Arten prinzipiell 
uberein. Abb. 18, Taf. CLXXI/CLXXII, weist eine Anordnung der Sporangien auf, die genau mit der in Abb. 7 auf derselben 
Tafel dargestellten iibereinstimmt; nur fehlt das auBere Sporangium in der linken Gruppe. In Abb. 17 auf derselben Tafel sind 
nur vier Mikrosporangien ausgebildet, die ihrer Stellung nach ganz den mittleren in der soeben genannten Abb. 7 entsprechen. 
Zwei Stadien in der ersten Gabelung des Sporangienbiischels in seiner basalen Region sind endlich in Abb. 14 und 15, 
Taf. CLXXI/CLXXII, zu sehen. Qffenbar weicht Cordaianthus Saportanus in bezug auf die Morphologic der Mikrosporangien- 
schuppen von C. Penjoni nur unwesentlich ab. Die Unterschiede hangen mit der meist kleineren Anzahl der Sporangien zu- 
sammen. 

Die Textabb. 41 Ac— Ad zeigen im Querschnitt schematisch die typischen Gestaltungsverhaltnisse der Mikrosporangien- 
schuppen oder Mikrosporophylie bei Cordaianthus. Ac entspricht Abb. 17, Taf. CLXXI/CLXXII, und Textabb. 38 / — // 
(C. Saportanus), Ad Abb. 18, Taf. CLXXI/CLXXII, und Textabb. 38/ (C. Saportanus), Ae Abb. 7 und 9, Taf. CLXXI/CLXXII, 
Textabb. 38 b und d sowie Textabb. 39 g (C. Penjoni). Es liegt nahe zu vermuten, daB auch noch die in Aa und Ab dar- 
gestellten Alternative mit 2 bzw. 3 Sporangien ausnahmsweise vertreten gewesen sind. Ab ist dabei vielleicht weniger wahr- 
scheinlich als Aa, aber andererseits ist ungleiche Ausbildung der linken und rechten Halfte der Basis des Sporangienbiischels 
in Ad sicher belegt. Auffallend ist, daB die Mikrosporangienschuppen von Cordaianthus, obwohl sie blattahnlich sind, sich 
ausgesprochen crucial gabeln, d. h. jede folgende Gabelungs ebene schneidet die vorhergehende rechtwinklig. Diese Art der 
dichotomen Verzweigung tritt sonst an radiaren Achsen auf, wahrend die flabellate an bilaterale und dorsiventrale Organe 
gebunden ist (vgl Troll 1937, p. 474, und 1938—1939, p. 1433). Die cruciate Gabelung der Mikrosporangienschuppen und 
das annahernd kreisformige, wahrscheinlicb konzentrisch-amphicribrale und mit mesarchem Xylem ausgeriistete mediane Leit- 
biindel ihrer Spreite deuten darauf bin, daB sie phylogenetisch auf radiare, achsenahniiche Organe zuriickgehen. 

Aus Abb. 8, Taf. CLXXI/CLXXII (vgl. Textabb. 38*), die einen Sporangienbuschel von Cordaianthus Penjoni im 
Querschnitt darstellt, zu urteilen, durfte dieser ausnahmsweise abweichend gestaltet gewesen sein. Die Mikrosporangien 



444 


scheinen namlich hier nich.t zwei Dreiergruppen, sondern drei Paare zu bilden, wousit im Zusammenhang steht, daB die 
einzelnen Sporangien anders im Verhaltnis zur Spreitenebene ais in Abb. 7, Tai CLXXI/CLXXII, orientiert sind. Falls diese 
Abweichungen vorn Schema nicht bloB sekundar entstanden sind, kann man annehmen, daB sie auf eine simultane Dreiteilung 
statf der normalen Gabelung der Basis cles Sporangienbiischels zuriickgehen. Wir erhalten folglich das in Textabb. 41 B dar- 
gesteilte Schema. Im zweiten Querschnitt, von unlen gerechnet, ist eine Dreiteilung der Medianader anzunehmen. Die vermut- 
lich zunachst ringformige Basis des Sporangienbiischels lost sich in drei, statt normal zwei, Schiippchen auf, von denen jedes 
clann durch Gabelung zwei Sporangien erzeugt (Bg). Theoretisch endlich ist auch der in Bf konstruierte Fall denkbar, wo 
angenommen wurde, daB die drei basalen Schiippchen des Btischels nur je ein Sporangium gebildet haben. Sicher ist jedoch, 




Textabb. 41. A. Wiederherstellung des Aufbaues der Mikrosporangienschuppen von Cordaianthus mit [2 (a), 3 (&)], 4 (c), 5 (d) 
bzw. 6 ( e ) Sporangien, durch distalwarts aufeinanderfolgende Querschnittsbilder veranschanlicht (Mikro- 
sporangien punktiert). 

B. Wiederherstellung eines in Ausnahmefallen vermutlich vorgekomrneiien Aufbaues derartiger Mikrosporangien- 
schuppen von Cordaianthus mit [3 (f) bzw.] 6 (g) Sporangien, gleichfalls durch distalwarts aufeinander- 
folgende Querschnittsbilder veranschaulicht (Mikrosporangien punktiert). 

daB die Alternativen Bg und Bf sehr selten gewesen sind. Wie wir in einem spateren Kapitel sehen werden, hat die bei ihnen 
eintretende direkte Dreiteilung des Sporophylls und seiner Medianader gewissermaBen ihr Gegenstiick im Verhalten der 
Samenschuppen und ihrer Medianader in den weiblichen Cordaitenzapfchen. 

Echt versteinertes Material, das wahrscheinlich mannliche Reproduktionsorgane von Cordaiten darstellt, ist auBerdem 
durch Scott (1919, p. 1) aus der englischen und durch Hirmer (1932, p. 122) aus der westfalischen Steinkohlenformation 
bekannt geworden. Die Zapfchen saBen in den Achseln von Tragblattern, welche in alternierend zweizeiliger Anordnung der 
Hauptachse entsprangen. Sie waren jedoch unvollstandig erhalten. 

Fassen wir zusammen, so ist festzustellen, daB weder Renault noch Solms-Laubach den Aufbau der mannlichen Repro- 
duktionsorgane bei den Cordaiten rich tig dargestellt haben. H. Potonie kommt noch der Wahrheit am nachsten. D i e 
Zapfchen oder Mikrosporangienschuppenkomplexe sind keine Bliitenstande, sondern ein- 
f a c h e Mikrostrobili oder B 1 u t e n, d. h. fertile Sprosse beschrankten Wachstuin s, die den 
Achseln von (wenigs'tens in den meisten Fallen) alternierend zweizeilig an der Hauptachse eines 
einfachen Bliitenstandes angeordneten Tragblattern entspringen. Die Achse des einzelnen 
Zapfchens t r a g t z a h 1 r e i c h e, s p i r a 1 i g g e s t e 1 1 1 e Schuppen, die t e i 1 s normal einfachspit- 
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2 i S 11 11 d st e r i i, t e i I s d urch eine akrogene und in der Regel a. I s cruciate G a. b e 1 u n g z u c h a - 
rakterisierende T e i i u n g der S p r cite in e i n e n Mikrcsporangienb ii s c h e I ausgehen, d e r a u s 
m e i s t 4 — 6 terminate n, aufrechten Mikrosporangien b e s t e h t. Die M i k r ospo r a n g i ease h u p - 
P e 11 0 d e r M i k rosporo p h y 1 1 e 20 ) t r e t e n entweder fast de r g a n z e n Z a p f c h e n a c h s e e n t ! a n g a u f 
{Cor dal ant 1ms Penjoni) ocler sind auf den Achsenscheitel beschrankt (C. Sap or tan as). Die sterilen 
und f e r t i i e n S c h u p p e n nehrnen die g I e i c h e S t e 1 ! u n g an d i e s e r A c h s e e i n u n d sind in e t w a 
g 1 e i c h e n Abstanden 1 a n g s e i n e r s i e rings umlaufenden e i n f a c h e n S p i r a 1 e, d e r G r undspirale, 
angeordnet. Die e i n f a c h e Ader der Mikrosporangienschuppen t e i 1 1 s i c h in der R e g e 1 e i n - 
in a ! d urch isotome G a b e 1 u n g in der d i s t a 1 e n Region der S p r e i t e. Entweder t r i 1 1 d a n n eine 
z w e 1 1 e isotome G a b e i u n g in den b e i d e n Gabelzweigen ein, oder es findet in dem einen diese 
G a b e I u n g und in dem anderen eine Dreiteilung s t a 1 1, oder e s werden b e i d e G a b e 1 z w e i g e 
dreigeteilt. in die Sporangienbasen tritt j e ein Endzweig. 

Ein Vergieich zwischen den oberkarbonisch-unterpermischen Koniferen und den gleichfalls palaozo- 
ischen Cordaiten in bezug auf die Morphologie der mannlichen Reproduktionsorgane zeigt sehr bemerkens- 
werte Verhaltnisse. Es handelt sich in beiden Gruppen urn Mikrostrobili oder mannliche Blfiten mit radiarer, 
spiraliger Organverteilung um eine Achse beschrankfen Wachstums. Jedoch tragt die Blfitenachse bei 
den a Itest en bekannten Koniferen lauter Mikrosporangienschuppen oder Mikro- 
sporophylle, die auBerdem hypopeltat, hyposporangiat und bisporangiat sind, wall- 
rend bet den Cordaiten die M i k r o s p o r o p h y 11 e w e i t g e h e n d in i t s t e r i 1 e n Schuppen 
unterm ischt auf treten, keine Art von ,,P e 1 1 a t i o n“ aufweisen und a k r o s p o r a n g i a t 
sind, d. h. t e r m i n a 1 e B ii s c h e 1 von meist 4 — 6 Mikrosporangientragen. In ihrer allgemei- 
nen Organisation erinnern die Mikrosporangienschuppenkomplexe der Cordaiten weit mehr an die Samen- 
schuppenkomplexe als an die mannlichen Zapfen der Lebachien. AuBerdem ist hervorzuheben, daB die Mi- 
krostrobili der Cordaiten zu wahrscheinlich achselstandigen Blutenstanden ver- 
e i n i g t sind, wahrend s i e bei den oberkarbonisch-unterpermischen K o n i f e r e n stets 
e i n z e 1 n terminal an beblatterten, gewohn lichen Seitensp rossen letzter Ordnung 
auf treten (vgl. S. 118 — 120). Damit steht im Zusammenhang, daB bei den Cordaiten die Mikrosporophylle 
morphologisch sehr stark von den Laubblattern abweichen. Bei den gleichzeitigen Koniferen dagegen gehen 
die Laubblatter am Grunde der Zapfen allrnahlich in die Mikrosporophylle fiber, welche in Gestalt — von 
aufien gesehen — und in GroBe eine weitgehende Ahnlichkeit mit ihnen aufweisen. 

Ebenso stark weichen die einzeln sitzenden Mikrostrobili gewisser oberpermischer Koniferen von den 
mannlichen Reproduktionsorganen der Cordaiten ab. Wie Hirmer (1937, p. 21) kurzlich bemerkt hat, sind die 
mannlichen Zapfen der alteren Koniferen iiberhaupt sehr wenig bekannt, was mit ihrer meist mangelhaften 
Erhaltung zusainmenhangt. Fiir unseren Vergieich der oberkarbonisch-unterpermischen mit den oberpermischen 
Formen kommen daher nur Masciilosirobus Harassowitzi Florin aus clem mittleren Zechstein von Budingen 
in Oberhessen (Florin 1929 b, p. 259) und einige vermutlich zur Gattung Ullmannia Goepp. zu rechnende 
mannliche Koniferenzapfen aus dem Zechstein von Hessen, Sachsen und der Provinz Sachsen in Betracht. 

In Textabb. 42 c / — b sind die Mikrosporangienschuppen oder Mikrosporophylle von Masciilostrobtis liar - 
rassowitzi wiederhergestellt Wie bei den unterpermischen Koniferen, handelt es sich hier um Zapfen mit 
spiralig angeordneten, hypopeltaten und hyposporangiaten Sporophyllen ohne Untermischung mit sterilen 
Schuppen. Auf der Unterseite des Sporophylls befinden sich aber bei dem oberpermischen Zapfen nicht nur 


20 ) Dieser A usd ruck ist hier wie im vorhergehenden ohne phylogenetisches Beiwerk zu verstehen. 



zwei, sondern inehrere (wahrscheinlich ca. 6), vom proximalen stielartigen Tell des Sporophylls sowohl als 
auch unter sich freie Mikrosporangien, die in der Nahe des „Stieles“ am distalen Sporophyllteil ihren Ur- 
sprung nehinen durften. In Zahl und Gestalt der Mikrosporangien erinnert zwar M. Harrassowitzi an die 
Cordaiten. In der Gestalt der Mikrosporangienschuppen aber ist einerseits ein betrachtlicher Unterschied 
vorhanden, andererseits groBe Ahnlichkeit mit Lebachia und verwandten For men festzustellen. Ob M, Har- 
rassowitzi zu Pseadovoltzia. oder irgend einer anderen schon bekannten Kombinationsgattung gehort hat, 
laBt sich zur Zeit nicht sicher entscheiden, da geeignetes Material mit Epidermisstruktur der Mikrosporo- 
phylle noch fehlt. Das Biidinger Exemplar lafit zwar vermuten, daB die Spaltoffnungsapparate wie bei den 





Textabb. 42. a—b. Wiederherstellungsbilder der Mikrosporangienschuppen (Mikrosporophylle) von Masculostrobus Harrasso- 
witzi Florin aus dem oberhessischen Zechstein (vgl. Florin 1929 b, Taf. 5, Abb. 8—9). — 6,5/1. 

a. Distal partie einer Mikrosporangienschuppe von der AuBenseite (abaxialen Seite) gesehen. 

b. Mikrosporangienschuppe (Mikrosporophyll) aus dem apikalen Teil eines mannlichen Zapfens (Mikrospo- 
rangien punktiert). 

c. Wiederherstellungsbild einer Mikrosporangienschuppe, die wahrscheinlich zur Gattung Ullmannia Goepj*. 
\U. fr time nt aria (Schloth.) Goepp. ?] gehort (vgl. Abb. 13 — 14, Taf. CLX1X/CLXX, in der vorliegenden 
Arbeit; Mikrosporangien punktiert).*— 3,4/1. 

Laubblattern von Pseudovoltzia nicht in Streifen, sondern in parallelen Einzelreihen angeordnet waren. 
Dieselbe Anordnung zeigt auch Ullmannia. Ira folgenden kann jedoch wahrscheinlich gemacht werden, daB 
die Ullmannien im Gegensatz zu Masculostrobus Harrassowitzi durch bisporangiate Mikrosporangien- 
schuppen gekennzeichnet waren. 

Ansitzende mannliche Zapfen von Ullmannia sind nur ausnahmsweise gefunden worden. Solms-Laubach 
( 1884, Taf. I, Abb. 9) bildet einen solchen Fall ab [vgl. Weigelt 1928, p. 556, Taf. XXX, Abb. 13, unter dem 
Namen Strobilifer frumentarius (Schloth.) Weigelt 21 )]; der Zapfen ist aber nach Weigelt (Ioc. cit., p. 557) 

- 1 ) Weigelt hat unter diesem Namen offenbar verschiedene Dinge zusammengeworfen. Auf sein „Archaeopodocarpus ger- 
manic as il naher einzugehen, liegt hier kein Grund vor. 
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schlecht erhalten. Ein zweiter Fall findet sich wahrscheinlich bei Geinitz (1880, Taf. Ill, Abb. 3; vgl. Abb. 10, 
Tax. CLXIX/CLXX, in der vorliegenden Arbeit). Dieser Autor steilte sich zwar vor, daB der Zapfen zu dem 
benachbarten beiaubten Zweig von Ullmannia frumentaria (Schloth.) Goepp. gehort hatte, glaubte aber nicht, 
daB dieser Zusammenhang sich an dem betreffenden Stuck direkt nachweisen lieB. Weigelt hat ebenfalls 
Zweifel dariiber geauBert. Meines Erachtens ist der Zusammenhang wenigstens als sehr wahrscheinlich 
anzunehmen. DaB der Zapfen mannlich ist, konnte an einem ganzen Haufen von Pollenkornern bewiesen wer- 
den (vgl. unten). 

Ahnliche mannliche Zapfen, die wahrscheinlich zu Ullmannia gehoren, liegen in recht groBer Zahl isoliert 
von verschiedenen Fundorten vor. Um einige Beispiele aus der Literatur zu erwahnen, so gehoren hierher die 
in Abb. 10, Taf. Ill, bei Geinitz 1880 und in Abb. 2, Taf. 1, bei Solms-Laubach 1S84 dargestellten Objekte. 
Das gleiche gilt fur mehrere der von Weigelt abgebildeten Zapfen [siehe Weigelt 1928, Taf. XXX, 
Abb. 3 — 10, Taf. XXXV, Abb. 10# — b (unter dem Namen Strobilifer fnimentarius) J . Keiner von diesen laBt 
den Bau, vor allem die Gestalt der Mikrosporophylle und die Zahl der Sporangien je Sporophyll, erkennen. 
Weigelt (loc. cit., Taf. XIII, Abb. 3 — 4) hat aber auBerdem einen (als vveiblich gedeuteten!) mannlichen 
Koniferenzapfen abgebildet, der allem Anschein nach hierher gehort und deutlich hypopeltate Mikrosporo- 
phylle mit stielartigem proximalen Teil aufweist. Diese Sporophvlle haben ganz sicher keinen Samen auf der 
Oberseite, wie Weigelt (loc. cit., p. 486) meint, sondern Mikrosporangien an der Unterseite getragen. Der 
letztgenannte Zapfen zeigt — nach den Angaben von Weigelt selbst — ahnliche GroBenverhaltnisse wie einige 
von den auf seiner Taf. XXX dargestellten mannlichen Zapfen. Auch in einer spateren Arbeit (Weigelt 1932, 
p. 142) spricht er in bezug auf „Strobilifer fnimentarius 11 von weiblichen Zapfen und „Karpellen“, obwohl die 
Abbildungen (besonders Abb. 3 — 4, Taf. 4) unzweifelhaft mannliche Zapfen mit hypopeltaten Mikrosporan- 
gienschuppen oder Mikrosporophyllen veranschaulichen! 

Ein von Trebnitz bei Gera in Sachsen stammender mannlicher Ullmannia-Zapizn ist in Abb. 5, 
Taf. CLXIX/CLXX, in der vorliegenden Arbeit photographiert. Nach Mazeration im ScHULZE’schen Gemisch 
zeigten sich die Mikrosporophylle, obwohl schlecht erhalten, mit einer Epidermis vom Ullmannia- Typ versehen. 
Der Zapfen enthielt Haufen von Pollenkornern. Form und GroBe der Mikrosporophylle lassen verrnuten, daB 
es sich hier um Ullmannia Bronnii Goepp. handelt. 

Als Reste von mannlichen Ullmannienzapfen diirften auch mehrere von den unter Strobilites Bronni 
(Goepp.) Solms bekannten sog. Frankenberger Sterngraupen zu deuten sein (Solms-Laubach 1884, p. 19), 
von denen einige auf unserer Taf. CLXIX/CLXX (Abb. 13—22) dargestellt sind. Es handelt sich um rnehr 
oder weniger unvollstandig erhaltene Querscheiben von solchen Zapfen, die die stielartigen, von der Achse 
radiar ausstrahlenden, proximalen Teile der Mikrosporophylle zeigen, aber die hypopeltaten distalen Partien 
ineist verloren haben. Abb. 22 auf der genannten Tafel ist jedoch meines Erachtens so zu deuten, daB hier die 
unterhalb der Insertionsstelle des „Stieles“ vorhandene, abgerundete Partie des distalen „Schildes“ am Rande 
eines von der Basis aus betrachteten Zapfens hervortritt. Abb. 13 — 14 sind besonders interessant. Hier liegt ein 
Mikrosporophyll mit zwei als Hohlraume markierten Mikrosporangien vor (vgl. Textabb. 42 c). Aus den Gro- 
Benverhaltnissen zu urteilen, kann es sich um Ullmannia frumentaria handeln. 

Hiermit ist also wahrscheinlich gemacht, daB die mannlichen Zapfen von Ullmannia denjenigen von 
Lebachia und verwandten Formen sehr ahneln und daB sie, gleich wie diese, durch radiar und spiralig gestellte, 
hypopeltate, hypo- und bisporangiate Mikrosporangienschuppen oder Mikrosporophylle gekennzeichnet sind. 
Von Masculostrobus Harrassowitzi unterscheiden sie sich durch die dickeren und an Zahl weit geringeren 
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Mikrosporangien. Obrigens besitzen die derzeit bekannten mannlichen Koniferenzapfen aus dem Palaozoikum 
samtlich hypopeltate und hyposporangiate Mikrosporophylle. 

Was die mesozoischen Koniferen betrifft, so haben auch diese, soweit sie untersucht sind, hypopeltate oder 
mehr oder weniger flachige, hyposporangiate Mikrosporophylle (Hirmer 1937, p. 22). Eine Ausnahme soil 
die altmesozoische Konifere C heir ole pis Miinsteri Schenk bilden (Horhammer 1933, p. 24, und Hirmer 1937, 
p. 22). Es wird namlich angegeben, daB ihre mannlichen Zapfen wie bei Taxus in der heutigen Flora spiralig 
gestellte, ringsum-peltate Mikrosporophylle mit 10 — 12 unter der Schildflache getragenen Mikrosporangien 
besitzen. Wenn man diesen bemerkenswerten Fall unter Benutzung der von Horhammer veroffentlichten Be- 
schreibung und Abbildungen priift, so fallt auf, daB die Richtigkeit seiner Deutung nicht bewiesen ist. Hor- 
hammer bemerkt selbst, daB die Kontur der Mikrosporophylle in seiner Abb. 27 A, Taf. IV, etwas undeutlich 
erscheint. Er fugt allerdings hinzu, daB ihre Morphologie an mazerierten Zapfen genau untersucht werden 
konnte und gibt dann eine Rekonstruktion (Textabb. 9), die ausgepragt schildformige und perisporangiate 
Mikrosporophylle zeigt. Es ist sehr bedauerlich, daB keine Photographie der einzelnen Mikrosporophylle als 
Unterlage dem Wiederherstellungsbilde beigefiigt ist. Meine Zweifel sind noch durch die Angabe Horhammer’s 
(loc. cit., p. 25), daB die Zapfen „von ganz zarten, breitschuppenformigen, schraubig angeordneten Blattern 
umhiillt waren“, verstarkt worden. DaB diese „Knospenhullblatter“ darstellen sollten, halte ich fiir unwahr- 
scheinlich. Ich habe versucht, an Hand eines mir vorgelegenen Cheirolepis-Zapiens zu einer bestimmten Auf- 
fassung beziiglich der Morphologie der Mikrosporophylle zu kommen, muBte jedoch die Frage unentschieden 
lassen, da ihr Erhaltungszustand nicht gut genug war. Da aber Cheirolepis ohne Zweifel zu den Conijeral.es 
gehort, bei welchen perisporangiate .Mikrosporophylle fehlen — sie sind dagegen fur die Taxales charakteri- 
stisch — , so halte ich es fur sehr wahrscheinlich, daB auch hier hypopeltate und hyposporangiate Mikrosporo- 
phylle vorliegen. 

Es bleiben noch die altesten bekannten mit den kanozoischen Koniferen in bezug auf die Morphologie der 
mannlichen Zapfen zu vergleichen. Durch die ausgepragte Dorsiventralitat ihrer Mikrosporophylle stimmen 
jene mit den rezenten Koniferen auffallend iiberein und weichen deutlich von den Taxales ab, denen schild- 
formige, perisporangiate (Troll 1928, p. 56, und 1932, p. 291) Mikrosporophylle zugeschrieben werden. Die 
palaozoischen Koniferen haben also, soweit bekannt, durchwegs hypopeltate, hyposporangiate Mikrosporo- 
phylle. Wahrend der als Masculostrobus Harrassowitzi bezeichnete Zapfen aus dem oberen Perm durch die 
relativ groBe Zahl von schmal-zylindrischen Sporangien je Sporophyll einerseits an die der Cordaiten, anderer- 
seits an die der rezenten Araucariaceen erinnert — in der Gestalt der Sporophylle weicht er von den Mikro- 
strobili beider Gruppen ab — , ahneln die iibrigen palaozoischen Formen den heutigen Pinaceen, den meisten 
Podocarpaceen und zum Teil den Taxodiaceen (ini weiteren Sinne), da ihre Mikrosporophylle bisporangiat 
sind. Wenn man aber die Gesamtmorphologie beri'icksichtigt, entsprechen die Mikrosporophylle der oberkarbo- 
nisch-unterpermischen Koniferen keinem der von Pilger (1926, p. 155) erwahnten heutigen Tvpen. Vom Typus 
der Cupressaceen (einschlieBlich der meisten Taxodiaceen) weichen sie durch die relative Lange ihrer stiel- 
artigen proximalen Partie und die Gestalt der Sporangien ab, vom Araucaria- Typus durch die weit geringere 
Zahl der Sporangien je Sporophyll und die etwas abweichende Gestaltung der distalen Sporophyllpartie, vom 
Typus der Pinaceen (einschlieBlich mehrerer Podocarpaceen) durch die vom proximalen Sporophyllteil freien 
Mikrosporangien. Sie besitzen die den Araucaria-Typ kennzeichnende weitgehende Freiheit der Mikrosporan- 
gien sowie die meist hypopeltate Gestalt des Sporophylls und der Zweizahl der Sporangien beirn Pinaceen-Typ. 
Eine gewisse Ahnlichkeit mit den betreffenden fossilen Sporophyllen bieten die Mikrosporophylle von Ginkgo 
biloba L., bei denen aber der distale Teil weit weniger entwickelt ist. 


Palaeontographica Bd. LXXXV, Abt. B. 
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Textabb. 45. Wiederherstellungsbilder der Mikrosporen einiger oberkarbdnisch-unterpermischer Koniferen. 

a — b, Mikrosporen von Lebachia pirdformis in Flacbenansicht, den distalen Pol zeigend (vgl. Taf. XXV /XXVI, Abb. 12—15). — 540/1. 

c. Mikrospore von Lebachia piniftrmis in einem optischen Langsschnitt, der mit der Ebene ihrer Langs- und Polachsen zusammenfallt (vgl. 

Taf. XXV /XXVI, Abb. 15). - 340/1. 

d. Mikrospore von Lebachia hypnoides in Flacbenansicht, den proximalen Pol zeigend (vgl. Taf. CV/CVI, Abb. 20). — 550/1. 

e. Mikrospore von Ernestioder dron Jilicif orme in Flacbenansicht. den distalen Pol zeigend (vgl. Taf. CXXI/CXXII, Abb. 27). — 340/1. 

/. Mikrospore von Walchianthus (Lebachia?) crasAUs in Flacbenansicht, den proximalen Pol zeigend (vgl. Taf. CLVII/CLVIII, Abb. 5). — 540/1. 
g. Mikrospore von Walchianthus (Lebachia?) cylindt aceus in Flacbenansicht, den proximalen Pol zeigend (vgl. Taf. CLY/CLVI, Abb. 19). — 540/1. 



Textabb. 44. Wiederherstellungsbilder der Mikrosporen von oberpermischen Koniferen, die verrautlich zu UUfhannia gehdrQn. — 700/1. 

a. Mikrospore von cf. Ullmannia frumentaria (Schloth.) Goepp. in Oberflachenansicht, den proximalen /Pol zeigend (vgl. Taf. CLXIX/CLXX 

Abb. 11). 1 

b. Mikrospore derselben Art in einem optischen Langsschnitt, der mit ihrer Langs- und Polachse zusammenfallt (vgl. Taf. CLXIX/CLXX, Abb. 12). 

c. Mikrospore aus einem Zapfen von cf . Ullmannia Bronnii Goep p. in Oberflachenansicht, den proximalen Ppl zeigend (vgl. Taf. CLXIX/CLXX Abb.- 9), 

d. Mikrospore aus demselben Zapfen in Seitenanskht, beide Pole zeigend (vgl. Taf. CLXIX/CLXX, Abb. 7). 

e. Mikrospore aus demselben Zapfen in einem optischen Langsschnitt, der mit ihrer Langs- und Polacbse zusammenfallt (vgl. Taf. CLXIX/CLXX, 

Abb. 8). 


R. Florin: Die Koniferen des Obeikarbons und des umeren Perms. 
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Auf die Phylogenie der mannlichen Zapfen der Koniferen gehe ich erst in einem spateren Kapitei ein. 
Nur so viel sei schon hier hervorgehoben, daB keine Stiitze fur die Annahme vorhanden isf, daB ihrer Mikro- 
sporophyllgestalfung primar eine ausgepragt radiare Schildbildung zugrunde liegt (vgl. Dluhosch 1937 ). 


Morphologic der Mikrosporen. 

In einigen Fallen konnfen Mikrosporen Oder Pollenkorner in mannlichen Zapfen von oberkarbonisch- 
unterpermischen Koniferen nachgewiesen werden. Es sind dies folgende Arten: 


L e ha chi a pint form is 
Taf. XIX/XX, Abb. 22 

Lebachia hypnoides 
Taf. CV/CVI, Abb. 19-21 
„ CVII/CVIII, Abb. 1 


Ernestiodendron filiciforme 
Taf. CXXI/CXXil, Abb. 26-27 
„ CXXIII/CXXIV, Abb. 4 

IV ale hi a fit has cylindraceus 
Taf. CLV/CLVf, Abb. 18—19 

WalcJiiant hits crassus 
Taf. CLVII/CLVlIf, Abb. 4-5. 


AuBerdem sind einige Pollenformen in der speziellen Darstellung unter dem Gattungsnamen Pityospo- 
rites beschrieben und abgebildet (Taf. CLXIII/CLXIV, Abb. S— 18). Da aber ihre Zugehorigkeit zu den 
Koniferen ungewiB ist und diese Frage zur Zeit nicht entschieden werden kann, werden sie hier nichf beriick- 
sichtigt. 

Die Pollenkorner von Lebachia und Ernestiodendron gehoren ein und demselben bemerkenswerten, auch 
die Cordaiten kennzeichnenden Typ an, den ich in der speziellen Darstellung als Pollenites cordaitiformis 
benannt habe. Er ist vor allem durch das Vorhandensein eines ringformigen, nur am distalen Pol unterbroche- 
nen Luftsacks, „feinkdrniger“, d. h. eine netzformig verzweigte Stabchenschicht enthaltende Exine und einer 
einzigen seichten Keimfurche am distalen Pol charakterisiert. Eine zusammenfassende Beschreibung dieses 
Pollentyps ist S. 299 gegeben. 

Textabb. 43 vveist Wiederherstellungsbilder der Mikrosporen bei einigen der altesten bekannten Koniferen 
auf. Abb. 41 a und b stellen zwei solche vom distalen Pol betrachtete und mit einer weiten, ovalen Keimfurche 
in der Mitte versehene Mikrosporen von Lebachia piniformis dar. In Abb. c ist eine Mikrospore derselben Koni- 
fere in einem optischen Langsschnitt zu sehen, der mit der Ebene ihrer Langs- und Polachsen zusammenfallt 
(in bezug auf diese und ahnliche, hier benutzte Ausdriicke in der Beschreibung der Pollenkorner vgl. Florin 
1936 b). Die durch das Vorhandensein einer Stabchenschicht gekennzeichnete Exoexine ist nur am distalen Pol 
unterbrochen, d. h. dort, wo die Keimfurche ausgebildet ist. Man hat im allgemeinen angegeben, daB die Luft- 
sacke des Pollens, z. B. bei gewissen Pinaceen, durch Spaltung der Sporenwand zwischen Exine und Intine 
sowie durch nachtragliches Aufblasen des Zwischenraums entstehen (vgl. z. B. Goebel 1932, p. 179S, und 
Chamberlain 1935, pp. 306—307; siehe auch Florin 1936b). Nach R. Potonie (1934, p. 8) konnen in 
der Exine zwei Schichten unterschieden werden, die Exoexine und die Intexine, von denen jene aus der auBe- 
ren Exolamelle und der anhangenden Stabchenschicht besteht und diese einer mikroskopisch erkennbaren 
Struktur entbehrt. Nicht die Intine allein, sondern auch die Intexine soil nach ihm die Zentralpartie des Pollen- 
korns, d. h. die Pollenzelle umgeben. Wenn man Textabb. 43 c betrachtet, so wird man geneigt anzunehmen, 
daB Potonie’s Ansicht richtig ist. Die Begrenzung der Pollenzelle gegen den einzigen zusammenhangenden 

. Palacontographiea. Bd. LXXXV. Abt. B. 


450 — 


Luftsack und in der Keimfurche tritt iiberall so scharf hervor, daB es sich in Anbetracht des Erhaltungs- 
zustandes und der verwendeten Praparationsmethode wohl um ein ziemlich festes, kutinisiertes Hautchen, d. h. 
eine Schicht der Exine handeln muB. Die Intine ist wahrscheinlich ganzlich zerstort und verloren gegangen. 
Auf der Keimstelle wurde bei Lebachia pinifortnis die Exoexine allem Anschein nach nicht ausgebildet, son- 
dern die Intexine bildete hier allein die AuBenwand. Diese Annahme wird dadurch gestiitzt, daB die in Flachen- 
ansicht als ein gegen die Keimfurche immer feinmaschigeres Netzwerk erscheinende Stabchenschicht an den 
Resten der Furchenwand fehlt. Diese ist statt dessen glatt und strukturlos. Aus Textabb. 43 c ist ferner 
ersichtlich, daB die Mikrospore bei eintretendem Wasserverlust unter Beibehaltung der Ausspannung auf der 
proximalen Seite in der Distalwand zusammengezogen werden muBte, wobei die Keimfurche einen mehr oder 
weniger vollstandigen Schutz erhielt. Beim Auskeimen dagegen wurde die Furche durch Wasseraufnahme 
ausgeglichen und die Intexine dann in der ehemaligen Furche aufgerissen (siehe Textabb. 41 a). 

Ganz ahnlich denen von Lebachia piniformis sehen die Mikrosporen von L. hypnoides (Textabb. 43 d), 
Ernestiodendron filiciforme (Textabb. 43 e) , Walchianthus crassus (Textabb. 43 /) und W. cytindraceus (Text- 
abb. 43 g) aus, obwohl GroBendifferenzen zwischen den verschiedenen Arten zum Teil vorkommen. So sind 
z. B. die Mikrosporen von Lebachia hypnoides wesentlich kleiner als die der L. piniformis (Lange der Langs- 
achse des ganzen Pollenkorns 75 — 108 p bzw. 115 — 170 p; Lange der Querachse 65 — 83 p bzw. 85 — 160 p). 
In keinem Falle ist der innere Bau der Pollenzelle zu ermitteln. Tetradmarke fehlt stets. Ober die Art der 
Teilung der M ikrosporenmutterzelle, ob simultan oder sukzedan, ist nichts bekannt. 

Aus der Beschaffenheit ihrer Mikrosporen ist ersichtlich, daB die oberkarbonisch-unterpermischen Konife- 
ren durch Windbestaubung charakterisiert waren. 

Durch die vorliegende Untersuchung sind die Mikrosporen der altesten Koniferen zum ersten Male sicher 
bekannt gemacht. Wie ich in einer friiheren Arbeit (Florin 1936 b, p. 626) bemerkt habe, ist es jedoch mog- 
lich, daB einige schon vor etwa 40 Jahren von C. E. Bertrand (1899, p. 436) aus unterpermischen Kiesel- 
knollen von Buxiere-les-Mines (Dep. Allier), Frankreich, beschriebene, morphologisch iibereinstimmende, aber 
nur isoliert angetroffene Pollenkorner zum Teil ebenfalls zu Lebachia- oder Ernestiodendron - Arten gehort 
haben. Ich hatte damals iibersehen, daB diese Pollenkorner schon ein Jahr zuvor durch denselben Autor 
beschrieben und auch abgebildet waren (C. E. Bertrand 1898, p. 152, Taf. IX). Bemerkenswert ist, daB Zell- 
wande auf der Innenseite der Intine hier stets fehlten, obwohl das Material echt versteinert (verkieselt) war. 
Die Buxiere-Mikrosporen weichen dadurch von denjenigen der Cordaiten aus den Kieselknollen von Grand’- 
Croix bei Saint-fitienne ab. In inkohltem Zustande wiirden dagegen beide Formen ein ganz ahnliches Aussehen 
gezeigt haben, da nur die kutinisierten Hautchen dabei erhalten bleiben konnen. Isolierte Pollenkorner von Cor- 
daiten und gleichzeitigen Koniferen konnen iiberhaupt, wenn inkohlt erhalten, nicht voneinander unterschie- 
den werden. Auch in den GroBenverhaltnissen sowie in der Struktur der Exoexine stimmen sie nahe miteinander 
uberein (vgl. Florin 1936b, Taf. V — VII). 

Wahrend der Luftsack einer Mikrospore von Cordaites, Lebachia, Ernestiodendron und Walchianthus ihre 
proximale Seite uberdeckt und nur am distalen Pol fehlt, also dort, wo die seichte Keimfurche sich befindet, so 
kommt es, nach den von Bertrand gegebenen Zeichnungen zu urteilen, bei den Buxiere-Mikrosporen vor, daB 
der Luftsack bisweilen auch am proximalen Pol unterbrochen zu sein scheint. Es kann sich in solchen Fallen 
entweder um mangelhafte Erhaltung der gleichen Form oder auch um Mikrosporen anderer Herkunft handeln, 
die rnit den soeben besprochenen untermischt aufgetreten sind (vgl. Abb. 10, 11, 15 — 18, Taf. CLXIII/CLXIV, 
in der vorliegenden Arbeit), wobei im letzteren Falle ein einziger ringformiger Luftsack oder auch zwei vonein- 
ander getrennte Luftsacke vorhanden sind ( Pityosporites Seward) . Mikrosporen vom Pityosporites - Typ sind 
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sogar aus der Gondwana-Formation Indiens, Australiens und Brasi liens bekannt gemachi (siehe Virkki 1937, 
p. 428, Taf. XXXII, und Abb. 20, Taf. CLXV/CLXVI, in der vorliegenden Arbeit) . Wie sich die spater von 
Virkki (1939, p. 7, Taf. I) in Gondwana-Tilliten von Australien und in den unteren Gondvvana-Schichten 
Indiens nachgewiesenen, mit anscheinend ringformigem Lufisack versehenen Sporen zu Polls tides cordaitijor- 
mis aus dem Oberkarbon und Unterperm von Europa und Nordamerika morphologisch verhalten, ist aus der 
Besdireibung und den Abbildungen nicht sicher zu ersehen. 

Mikrosporen mit Luftsacken kommen auch bei den oberpermischen Koniferen vor (vgl. S. 32S). Wie im 
vorhergehenden erwahnt wurde, halte ich es fur sehr wahrscheinlich, daB der in Abb. 5, Taf. CLXIX/CLXX, 
dargestellte mannliche Koniferenzapfen zu Ullmannia Bronnii Goepp. gehort. Dieser enthalt zahlreiche Mikro- 
sporen oder Pol ienkorner, von denen einige in Abb. 6 — 9 auf derselben Tafel dargestellt sind (vgl. auch Text- 
abb. 44 c — e). Obwohl ihr Erhaltungszustand nicht sehr gut ist, glaube ich annehmen zu konnen, daB hier 
zwei voneinander getrennte Luftsacke vorhanden sind {Pityosporites 1 '^) , die am distalen Pol an eine Keim- 
furche grenzen und auch am proximalen Pol unterbrochen sind. In keinem Falle habe ich auch nur Andeutun- 
gen eines Zusammenhanges der Luftsacke iiber der proximalen Polkappe der Pollenzelle beobachtet. Im itbri- 
gen ist aber groBe Ahnlichkeit mit den Lebachia- Mikrosporen vorhanden, und zwar in der Struktur sowohl 
der Exoexine als auch der Intexine. 

Dieses Ergebnis ist um so bemerkenswerter, als ich spater aus dem in Abb. 10, Taf. CLXIX/CLXX, dar- 
gestellten, hochstwahrscheinlich zu Ullmannia frumentaria (Schloth.) Goepp. gehorenden mannlichen Zap- 
fen Mikrosporen in Haufen isolieren konnte, die morphologisch allem Anschein nach dem Typus von PollenUes 
cordaitiformis entsprechen (Abb. 11 — 12, Taf. CLXIX/CLXX; Textabb. 44 a—b) . Es hat also den Anschein, 
als ob innerhalb der Gattung Ullmannia eine Reduktion in der Ausbildung des urspriinglich einfachen Luft- 
sackes und dessen Aufteilung in zwei stattgefunden hat. AuBerdem ist zu bemerken, daB die oberpermischen 
Mikrosporen durchgehends kleiner als die der altesten Koniferen sind. 

Isolierte Mikrosporen, die denen des hier als cf. Ullmannia Bronnii bezeichneten Koniferenzapfens mehr 
oder weniger genau entsprechen, sind von Luck (1913, p. 29; vgl. Weigelt 192S, p. 534, und Reissinger 
1939, p. 14) aus dem mitteldeutschen Zechstein nachgewiesen worden. Sie durften Koniferen angehort haben. 
Weigelt scheint zu glauben, daB es sich um Podocarpaceen-Pollen handelt, eine Annahme,.zu der kein Grand 
vorliegt. 

Aus dem alteren Mesozoikum kennen wir Koniferen-Mikrosporen sowohl mit Luftsacken als auch ohne 
solche. Dagegen fehlen von der Trias an giinzlich Mikrosporen von dem unter den Koniferen des Palaozoi- 
kums dominierenden Typ, PollenUes cordaitiformis, mit seinem einzigen, auch die proximale Polkappe iiber- 
deckenden und nur an der distalen Keimfurche unterbrochenen Luftsack. Als Beispiel triassischer Mikrosporen 
von Koniferen nenne ich diejenigen, die von Wills (1910, p. 289, Taf. XXI, Abb. 6 — 7) in mannlichen, mit 
Vorbehalt zu Voltzia heterophylla Brongn. gezogenen Zap fen aus dem unteren Keuper von Worcestershire, 
England, nachgewiesen wurden und dem Pityosporites- Typ entsprechen durften. Dieser Typ kommt dann auch 
haufig in jiingeren, kretazeischen und tertiiiren Ablagerungen vor. Demgegeniiber besitzt Cheirolepis Miin- 
r 

22 ) Die kiinstliche Gattung* Alisporites Daugherty (Daugherty 1941, p. 98) wurde kiirzlich fiir gefliigelte fossile Mikro- 
sporen aufgestellt, „that apparently are not related to the Abietineae or Podocarpineae 11 , Pityosporites Seward sollie nach 
diesem Autor ausschlieBlich fiir solche Formen verwendet werden, die sicher mit den Abietineen verwandt sind. Meines 
Erachtens ist der Vorschlag Daugherty’s nicht hinreichend begriindet. 

Der von Zalessky (1939, p. 326) fiir koniferenartige Pollen mit zwei Luftsacken vorgeschlagene Gattungsname Pemphi- 
galetes ist mit Pityosporites synonym und also uberfliissig. 
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steri Schimp. aus dem Rhat-Lias von Franken nach Horhammer (1933, p. 25, Taf. IV, Abb. 27 Aaa — Aab) 
kleine, tetraedrische, vielfach noch im Tetradenverband angetroffene Mikrosporen mit granulierter Exine, aber 
ohne Flugblasen. Im eozanen Glschiefer der nordamerikanischen Green River-Formation fand Wodehouse 
(1933, p. 484) zahlreiche Koniferen-Mikrosporen, die zum Teil mit Luftsacken versehen waren, zum Teil 
solche entbehrten, und a!s zu Pinaceen- und Taxodiaceen-Gattungen gehorig identifiziert werden konnten. Etwa 
dasselbe Bild ergeben auch andere alttertiare und jiingere T ertiarablagerungen auf der Nord-Hemisphare. 

Wahrend die Koniferen-Mikrosporen des Palaozoikums durchwegs eine deutlich differenzierte, obwohl 
seichte Keimfurche am distalen Pol aufweisen, ist diese Eigenschaft im Laufe der geologischen Zeit weniger 
fixiert worden. Innerhalb der rezenten Koniferen einschlieBlich der Taxales ist eine groBe Mannigfaltigkeit 
im auBeren Ban der Mikrosporen vorhanden. Bei mehreren Gattungen (z. B. Taxus, Larix, Sequoia, Taxo- 
diuni, Cupressus und Juniper us) ist fur den Keimungsvorgang sogar keine besondere Stelle mehr vorgesehen, 
obwohl die Mikrospore beim Auskeimen auch hier keineswegs ganz unregelmaBig aufplatzt (R. Potonie 1934, 
p. 12). Pohl (1929, p. 65) spricht in diesem Zusammenhang von „trocken unregelmaBig geschrumpftem Pollen 
ohne praformierte Austrittsstellen" und halt diesen Typ innerhalb der Koniferen fur reduziert im Vergleich mit 
dem urspriinglicheren, „trocken einfurchigen" (= monocolpaten nach Wodehouse 1935) Pollen. Die altesten 
Koniferen-Mikrosporen mtissen als verhaltnismaBig hoch entwickelt bezeichnet werden, da ihre Exine kraftig 
ist, eine komplizierte Sfruktur aufweist und iiberdies eine von einem oder zwei Luftsacken geschiitzte Keim- 
furche zur Ausbildung gekommen ist. Diesen gegenuber weisen die Mikrosporen der heutigen Pinaceen mehr 
oder weniger fortgeschrittene Reduktionserscheinungen auf. Am wenigsten reduziert sind solche Formen, 
welche noch wohlausgebildete Flugblasen und eine distale Keimfurche besitzen. Unter ihnen findet man sogar 
in Ausnahmefallen Mikrosporen mit einem einzigen ringformigen Luftsack, der aber niemals so stark wie 
bei Pollenites cordaitiformis entwickelt ist, sondern stets eine proximale Polkappe frei laBt. Ein Beispiel hier- 
fur ist nach Wodehouse (1935, pp. 265 — 266, Taf. Ill, Abb. 2 und 8) Abies nobilis Lindl. ; ein anderes stellt 
Pinus silvestris L. dar (Florin 1936 b, pp. 638 — 639, Textabb. 4 c — e). Wenn solche Mikrosporen vonirgend 
einem der beiden Pole aus betrachtet wird, ergibt sich eine groBe Ahnlichkeit mit dem Cordaiten- und altesten 
Koniferenpollen. 

Nach Wodehouse (loc. cit., p. 277) ist ein ahnlicher Fall auch bei Podocarpus macrophyllus (Thunb.) 
Don beobachtet worden. Sonst finden sich Mikrosporen mit zwei Luftsacken auch bei zahlreichen rezenten 
Podocarpaceen. Andere haben aber solche mit 3 — 6 kleineren Flugblasen, wahrend diejenigen der Gattung 
Saxegothaea Flugblasen vollig entbehren. Nach Wodehouse (loc. cit., p. 274) unterscheiden sich die mit zwei 
Flugblasen versehenen Mikrosporen der Podocarpaceen von den mit Luftsacken versehenen unter den Pina- 
ceen durch „their smaller size, their sharply delineated germinal furrow, the flaccid nature and extreme 
variability of the bladders among the different species". 

Von Interesse ist auBerdem noch die Tatsache, daB die Mikrosporen der rezenten Araucariaceen weit 
scharfer von denen der altesten Koniferen abweichen als besonders die mit Luftsacken versehenen unter den 
Pinaceen. Nach Wodehouse (loc. cit., p. 246) haben die Mikrosporen der Araucariaceen keine wirkliche Keim- 
furche und weichen auBerdem in der Struktur der Exine von alien anderen Koniferen ab. 

Zum Schlufi sei hervorgehoben, daB die Untersuchung der altesten Vertreter der nor d- 
hemisph ar ischen Koniferen die relative Urspriinglichkeit der mit einer distalen 
Keimfurche und einer bzw. zwei groBeren Luftsacken versehenen Pollentypen ge- 
zeigt hat. Hinsichtlich der phylogenetischen Wertigkeit des Pollentyps der heutzutage sudhemispharischen 
Araucariaceen lassen die erzielten Ergebnisse weniger bestimmte Folgerungen zu. 



Anatomie der Reproduktionsorgane. 

Die weiblichen Zapfen. 

Da kein echi versteinertes Material vorliegt, ist naiurgemaB unsere Kenntnis von der Anatomie und 
Histologie der weiblichen Zapfen der oberkarbonisch-unterpermischen Koniferen und deren verschiedener 
Organe auBerst mangelhaft. Sie beschrankt sich in der Tat hauptsachlich auf die Epidermisstruktur der Trag- 
blatter (Deckschuppen, Brakteen), der sterilen Schuppen der Samenschuppenkomplexe und des Integumentes 
der Samenanlagen. Daneben kann nur etwas iiber die Struktur der Makrosporenmembran mitgeteilt werden. 
Ich wiederhole hier nicht, was schon auf S. 433 in der vorliegenden Arbeit iiber den inneren Bau der Samen- 
anlagen angefiihrt worden ist. 

AuBerdem ist zu bemerken, daB diese zwanghaft einseitige anatomische Untersuchung der weiblichen 
Zapfen sich nur auf drei Lebac/ua-Arten bezieht, da es im iibrigen auch noch an geeignetem inkohlten Mate- 
rial fehlt. 

Die unverholzten gegabelten T ragblatter der weiblichen Zapfen von Lebachia piniformis haben auf 
der Oberseite zwei papillose Spaltoffnungsstreifen, die von je einer breiten, diffusen Basis mit weit voneinander 
entfernten und in kurzeren, unregelmaBigen Reihen liegenden, langsgestellten Spaltoffnungsapparaten 
(Abb. 23, Taf. XIX/XX) aus apikalwarts verschmalert und mehr geschlossen werden (Abb. IS und 22, 
Taf. XXI/XXII). In jeden Gabelzipfel lauft ein Spaltoffnungsstreifen (Abb. 7, Taf. XV/XVI, und Abb. 19, 
Taf. XVII/XVIII). Oberhalb der basalen Region sind die Spaltoffnungsapparate maBig dicht und ziemlich 
unregelmaBig angeordnet, obwohl im allgemeinen langsgerichtet. Im iibrigen zeigt die Epidermis der Ober- 
seite zahlreiche Haarbasen (Abb. 22, Taf. XVII/XVIII), die basalwarts in den marginalen Langszonen haufi- 
ger werden, und ferner dichtstehende, obwohl einzeln je Zelle angeordnete, kurze und abgerundete Kutikular- 
papillen (Abb. 10, Taf. XV/XVI; Abb. 24, Taf. XVII/XVIII). Abortierte Spaltoffnungsapparate kommen wie 
bei den Laubblattern bisweilen in der medianen Langszone vor (Abb. IS und 22, Taf. XXI/XXII). Das Aus- 
sehen der haplocheilen Spaltoffnungsapparate in Oberflachenansicht geht aus Abb. S, Taf. XV/XVI, und 
Abb. 24 — 25, Taf. XIX/XX, hervor; sie stimmen im Bau mit denen der Laubblatter iiberein. 

Die Epidermis der Unterseite hat in der mittleren und apikalen Region keine Spaltoffnungsapparate und 
wenig Kutikularpapillen, aber zahlreiche Haarbasen aufzuweisen (Abb. 26, Taf. XV/XVI). In der basalen 
Region findet man jedoch einige den oberseitigen Spaltoffnungsstreifen entsprechende, kurze, weit voneinander 
entfernte und unregelmaBig verlaufende Reihen von Spaltoffnungsapparaten (Abb. 21, Taf. XVII/XVIII), 
welche Reihen in zwei Gruppen, je einer auf jeder Seite der Medianlinie, auftreten. Die Tragblatter sind also 
wie die Laubblatter amphistomatisch. Die unterseitigen Spaltoffnungsapparate stimmen im Bau mit den ober- 
seitigen gut iiberein, sind aber unregelmaBiger orientiert. Haarbasen treten auch in der basalen Zone reichlich 
auf (Abb. 23, Taf. XVII/XVIII). " 

Der Rand der Tragblatter ist in der basalen Region mit meist 0,1 — 0,5 mm langen, haarahnlich aus- 
gezogenen Zahnen besetzt (Abb. 25, Taf. XV/XVI). 

Mit der morphologischen Erscheinung, daB die Laubblatter allmahlich in die Tragblatter am Grunde 
des weiblichen Zapfens iibergehen, hangt zusammen, daB Laubblatter und Tragblatter in der Epidermisstruk- 
tur fast vollig miteinander iibereinstimmen. 

So weit sie bekannt sind, verhalten sich die Tragblatter der weiblichen Zapfen von Lebachia garnettensis 
(Abb. 25—26, Taf. LI/LII) und L. hypnoides (Abb. 11 — 14, Taf. CIX/CX) in der Epidermisstruktur ahnlich 
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denen von L. piniformis. Die spezifischen Unterschiede sind gering und gehen mit den entsprechenden Diffe- 
renzen in der Epidermissfruktur der Laubblatter parallel. 

So weit bisher festgestellt ist, haben die sterilen Schuppen der Samenschuppenkom- 
p 1 e x e bei Lebachia (L. piniformis) ihre Spaltoffnungsapparate im Gegensatz zu den Laubblattern und der 
Tragblatter nicht in Streifen oder Gruppen angeordnet, sondern beiderseits in kiirzeren, mehr Oder weniger 
unregelmaBig verlaufenden Langsreihen oder noch unregelmaBiger verstreut (Abb. 27, Taf. XV/XVI, und 
Abb. 1 — 3, Taf. XXI/XXII). Dies gilt fur die ganze Schuppe, und es handelt sich also nicht um Streifen, die 
basalwarts in einzelnen Reihen aufgelost sind. Die Spaltoffnungsapparate sind meist langs- oder schief-, selte- 
ner quergestellt. Die Schuppenepidermis zeigt ferner auf beiden Seiten kurze, stumpfe oder abgerundete, 
einzeln je Zelle stehende Kutikularpapillen und Basen von einzelligen, kurzen Haaren (Abb. 26 — 27, Taf. XIX/ 
XX), welche ahnlich wie die Haarbasen bzw. Haarkorper der Tragblatter und Laubblatter gebaut sind. 
Die Spaltoffnungsapparate (Abb. 30, Taf. XV/XVI, und Abb. 4 — 6, Taf. XXI/XXII) stimmen im Bau 
gleichfalls mit denen der Tragblatter und Laubblatter uberein. Sie sind haplocheil, meist monozyklisch und mit 
einer maBigen Anzahl perigener, papilloser Nebenzellen versehen. Die Merkmale der Antiklinalwande und die 
GroBenverhaltnisse der Epidermiszellen, Spaltoffnungsapparate, Haarbasen und Kutikularpapillen sind ganz 
dieselben bei den sterilen Schuppen der Samenschuppenkomplexe wie bei den Tragblattern und den Laub- 
blattern. 

Die AuBenepidermis des Integumentes der Samenanlagen tragt meist langsgestellte Spalt- 
offnungsapparate, die ganz ubereinstimmend mit denen der sterilen Schuppen angeordnet sind (Abb. 12, 
Taf. XV/XVI, und Abb. 7 — 9, Taf. XXI/XXII), d. h. rings herum in kurzen Reihen oder noch unregelmaBiger. 
Im Bau stimmen sie mit denen der sterilen Schuppen, der Tragblatter und der Laubblatter uberein (Abb. 13, 
Taf. XV/XVI, und Abb. 1 1 — 12, Taf. XXI/XXII). Es handelt sich also auch hier um haplocheile, vorwiegend 
monozyklische Apparate mit einer maBigen Anzahl perigener Nebenzellen. AuBerdem kommen kurze, rund- 
liche Kutikularpapillen und Haarbasen von gewohnlichem Aussehen an der AuBenflache des Integumentes 
vor (Abb. 14, Taf. XV/XVI, und Abb. 10, Taf. XXI/XXII). 

Ein Uberblick liber die soeben zusammengef a B ten Ergebnisse der Untersuchung iiber die Epidermis- 
struktur der verschiedenen, zum weiblichen Lebachia-Zapien gehorenden Organe lehrt, daB diese Struktur 
weitgehend fixiert ist und uberall dieselben Elemente wie bei den Laubblattern aufweist. Konstant ist also auch 
der Bau der Spaltoffnungsapparate. Ich habe friiher nachgewiesen, daB bei den rezenten Koniferen Entwick- 
lungsmodus und fertiger Bau dieser Apparate in ihren Hauptziigen von Form, GroBe, Lage und Richtung der 
sie tragenden Organe unabhangig sind, und daB sie daher die am meisten charakteristischen Ziige der Epider- 
mis darstellen. Die Spaltoffnungsapparate der palaozoischen Gattung Lebachia verhalten sich ebenso. Weitere 
Belege fur die Ansicht, daB dieses Ergebnis fur die Gymnospermen allgemeingiiltig ist, lieferten meine Unter- 
suchungen iiber die Spaltoffnungsapparate der rezenten Welwitschia tnirabilis Hook. f. (Florin 1934, p. 264) 
und der mesozoischen Williamsonia-, Wdliamsoniella- und Wielandiella-Bliiten ( Bennettitales ) (Florin 
1933c, p. 1). 

Weniger konstant als der Bau der Spaltoffnungsapparate ist ihre Verteilung, die bei den Koniferen im 
allgemeinen innerhalb gewisser Grenzen variieren kann, und zwar vorzugsweise im Zusammenhang mit Ver- 
anderungen der Form, GroBe, Lage und Richtung der sie tragenden Organe (Florin 1931). Bei Lebachia 
ist in dieser Beziehung der Gegensatz zwischen Laubblattern und Tragblattern in den weiblichen Zapfen einer- 
seits und den sterilen und fertilen Schuppen der Samenschuppenkomplexe andererseits von groBem Interesse. 
Wahrend jene sich sowohl in der Gestalt als auch in der Verteilung der Spaltoffnungsapparate wie echte 
Laubblatter verhalten, zeigen die Elemente der Samenschuppenkomplexe in diesen Merkmalen und vermut- 
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lich auch im Bau der Leitbiindel (vgi. die Cordaiten) Andeutungen an Achsennatur. Die reihenweise An- 
ordnung der Spaltoffnungsapparate ist bei den altesten Koniferen auBerdem von den dicken und wenig ab- 
geflachten Laubblattern von Ernestiodendron beibehalten worden. Ober die Epidermisstruktur der steriien 
und fertilen Schuppen in den Samenschuppenkomplexen dieser Gattung sind wir zwar nicht naher unter- 
richtet. Aus dem Verhalten bei Lebachia zu urteilen und mit Rucksicht auf ihre Gestaltung diirite aber die 
Vermutung berechtigt sein, daB die Spaltoffnungsapparate auch bei ihnen in Einzelreihen angeordnet waren. 

Da Lebachia nicht nur die bisher einzige unter den altesten fossilen Koniferengattungen ist, die hinsicht- 
lich der Epidermisstruktur der verschiedenen, zum weiblichen Zapfen gehorenden Organe untersucht werden 
konnte, sondern entsprechende Angaben auch fur die mesozoischen Gattungen fehlen, sind irgendwelche Ver- 
gleiche vorlaufig ausgeschlossen. Auch was die rezenfen Koniferen betrifft, stehen diesbeziigliche Untersuchun- 
gen noch aus. Schnarf (1937, p. 12) hat aber die Epidermis der Sarkotesta bei einigen rezenten Koniferen- 
samen untersucht und dabei u. a. gefunden, daB die an der Samenoberflache auftretenden Spaltoffnungsapparate 
mit denen der vegetativen Organe im Bau ubereinstimmen. Schnarf vermutet, daB eine auf groBes Material 
sich ausdehnende griindliche Untersuchung der Epidermismerkmale bei dem Integument bzw. der Sarkotesta 
der Gymnospermensamen in verschiedener Hinsicht bemerkenswerte Ergebnisse liefern wiirde. 

Was endlich die Makrosporenmembran bei den Samenanlagen von Lebachia betrifft, so habe ich 
fur L. piniformis feststellen konnen, daB das Exospor maBig dick ist und eine ahnlich kornige Struktur auf- 
weist wie bei gewissen rezenten Gymnospermensamen (Abb. 19, Taf. XXI/XXII). Diese wird bekanntlich von 
radial gestellten Fasern hervorgerufen. Wie Schnarf (1937, p. 19) bemerkt, ist die Makrosporenmembran in 
mazeriertem inkohlten Material leicht von den Kutikularhauten zu unterscheiden, da jener ein Zellennetz stets 
fehlt und durch ihr korniges Aussehen auffallt. Der genannte Autor (1933, p. 67) wendet sich gegen die 
Ansicht, daB Dicke und Bau der Makrosporenmembran als Hinweis auf das phylogenetische Alter der Gymno- 
spermengruppen verwendet werden konnte. Es fehlt uns an Material, um diese Frage von palaobotanischer 
Seite aus zu beleuchten. 


Die mannlichen Zapfen. 

Auch von den mannlichen Zapfen der oberkarbonisch-unterpermischen Koniferen fehlt es an Material, 
dessen Erhaltungszustand den anatomischen und histologischen Bau klaren konnte. Zwar stehen in einigen 
Fallen inkohlte Reste zur Verfiigung, die die auBere Morphologie der Mikrosporen erkennen lassen. Von den 
Mikrosporangien konnten aber keine brauchbaren Praparate hergestellt werden. Nur die Epidermisstruktur 
der Mikrosporangienschuppen Oder Mikrosporophylle in ihrem distaien, hypopeltaten Teil ist bei ein paar 
Lebachia-Arten und gewissen, wahrscheinlich mit ihnen verwandten Formen einem eingehenderen Stadium 
zuganglich. 

Die untersuchten Mikrosporophylle sind entweder epistomatisch (?) Oder amphistomatisch [W alchianthus 
{Lebachia'}) papillosus ] . Auf der Oberseite sind zwei papillose, apikalwarts verschmalerte Spaltoffnungsstrei- 
fen und drei stomatafreie Langszonen vorhanden (Abb. 9, Taf. XXV/XXVI; Abb. 14, Taf. CV/'CVI; Abb. 15, 
Taf. CLV/CLVI; Abb. 2, 8 — 9, Taf. CLVII/CLVIII), von welchen die mediane bisweilen einzelne abortierte 
Spaltoffnungsapparate aufweist (Abb. 9 und 13, Taf. CLVII/CLVIII). AuBerdem zeigt die Mikrosporo- 
phylloberseite Haarbasen und Kutikularpapillen von dem bei Lebachia gewohnlichen Aussehen (Abb. 15, 
Taf. CV/CVI; Abb. 12, Taf. CLVII/CLVIII). Die Unterseite der Mikrosporophylle zeigt in ihrem distaien Teil 
entweder keine (?) oder auch wenige Spaltoffnungsapparate in zwei schmalen Gruppen (Abb. 10, Taf. CLVII/ 
CL VIII), ferner reichlich und einzeln je Zelle auftretende Haarbasen (Abb. 10, Taf. XXV/XXVI; Abb. 16, 
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Taf. CV/CVI ; Abb. 16, Taf. CLV/CLVI; Abb. 10, Taf. CLVII/CLVIII). Die Rander des distalen Teils der 
Mikrosporophylle tragen feine Zahne, welche in der basalen Region zu Haaren verlangert sind (Abb. 13, 
Taf. CV/CVI; Abb. 14, 17 und 18, Taf. CLV/CLVI; Abb. 3 und 11, Taf. CLVII/CLVIII). Die Spaltoffnungs- 
apparate endlich sind haplocheil, monozyklisch oder unvollstandig amphizyklisch und mit einer mafiigen 
Anzahl perigener, papilloser Nebenzellen versehen (Abb. 17— IS, Taf. CV/CVI; Abb. 14, Taf. CLVII/CLVIII). 

Abgesehen vom stielartigen, proximalen Teil, der hinsichtlich der Epidermisstruktur noch unbekannt ist, 
zeigen die Mikrosporophylle der untersuchten Formen in der Struktur der Epidermis groBe Ahnlichkeit mit 
den entsprechend gestellten Laubblattern an den Seitenzweigen letzter Ordnung und den Tragblattern in den 
weiblichen Zapfen von Lebachia, eine Tatsache, die die Homologie dieser Organe bestatigt. 

Da die Epidermisstruktur der Mikrosporophylle nicht nur bei den iibrigen palaozoischen, sondern iiber- 
haupt bei den fossilen Koniferen unbekannt oder nur wenig untersucht ist, kommen Vergleiche mit ihnen nicht 
in Betracht. Es ist aber anzunehmen, dafi sowohl diese als auch die rezenten Koniferen sich in der Regel prin- 
zipiell wie Lebachia verhalten, obwohl besonders in der Ausbildung von Spaltoffnungsapparaten bei vielen 
jungeren Formen Reduktion eingetreten sein durfte (vgl. Thibout 1896). 


Taf el-Erklaru ngen zu den Tafeln CLXVII— CLXXII. 


Die photographischen Abbildungen sind vom Verfasser hergestellt. Fiir Mikroaufnahmen wurde die Horizontal-Vertikal- 
Kamera (18 X 24 cm) von Carl Zeiss in Jena mit einer von derselben Fiona gelieferten optischen Ausriistung benutzt. Die 
Makrophotos wurden gleichfalls mit Zeiss-Objektiven hergesteilt. Auf den Tafeln sind (zu Vergleichszwecken) nur die kleineren 
VergroBerungen angegeben. 


Tafel CLXVII /CLX VIII. 

Abb. 1 — 3: Lebachia hypn aides (Brongn.) Florin. 

Abb. 1: Der in Abb 17, Taf. XCiX/C, dargestellte Weibliche Zapfen, vergrofiert. — 4 , 5 / 1 . 

Abb. 2—3: Deutsches Reich: Sudetengau, Ottendorf bei Braunau. Oberrotliegendes. (Inst. f. Palaobot. PreuB. Geol. Laii- 

desansi Berlin.) 

Abb. 2: Partie eines weiblichen Zapfens. — 1/1. 

Abb. 3: Teil desselben vergrdfiert, uni die Samenschuppenkomplexe von der der Abstammungsachse abgekehrten 
Seite aus zu zeigen. — 5/1. 


Abb. 4: Walchiostrobas {Lebachia?) Got hand Florin. 

Abb. 4: Partie des in Abb. 6, Taf. CLIII/CLIV, dargestellten weiblichen Zapfens, vergrofiert. — 2,7/1. 

Abb. 5: Walchia (Ernestiodendron?) Arnhardtii Florin. 

Abb. 5: Samenanlage aus dem in Abb. 3, Taf. CXLV/CXLVI, dargestellten Zapfen (oben links). —6/1. 


Abb. 6 — 11: Cordaiatithus Sa port arms Renault. 

Frankreich: Dep. Loire, Grand’Croix bei Saint-Etienne. Mittleres Stephan. [Palaobot, Abteil. Natur- 
hist. Reichsmuseum Stockholm n. S. 3404 (Abb. 7—9) und S. 3446 (Abb. 6, 8, 10—1!).] 


Abb. 6— 9: Mikrosporangienschuppenkomplex (mannliche Bliite) im Langsschnitt. — 24/1 (Abb. 6—7), 20/1 (Abb. S) bzw 
15/1 (Abb. 9). 

Abb. 10: Mikrosporangienschuppenkomplex (mannliche Bliite) ini Querschoitt. — 24/1. 

Abb. 11: Distaler Teil einer Mikrosporangienschuppe in Marginalansicht, zwei terminale aufrechte Mikrosporangien mit 

ihren Leitbiindeln zeigend. — 60/1. 


Abb. 12 — 13: Cordaianthus Penjoni Renault. 

Frankreich: Dep. Loire, Grand’Croix bei Saint-Etienne. Mittleres Stephan. (Palaobot. Abteil. Natur- 

hist. Reichsmus. Stockholm n. S. 3404.) 

Abb. 12: Mikrosporangienschuppenkomplex (mannliche Bliite) im tangentialen Langsschnitt. — 15/1. 

Abb. 13: Distalpartien von Mikrosporangienschuppen mit terminalen, aufrechten Mikrosporangienbuscheln. — 30/1. 
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Abb. 1 : 


Abb. 2: 


Tafel CLXIX/CLXX. 

Abb. 1—2: Cordoianthus Penjoni Renault. 

Frankreich: Dep. Loire, Grancl’Croix bei Saint-Etienne. Mittleres Stephan. (Palaobot. Abteil. Natur- 

hist. Reichsmus. Stockholm n. S. 3404.) 

Der. in Abb. 12—13, Taf. CLXVII/CLXVII1, photographierte Mikrosporangienschuppenkomplex im exzentri- 
schen, etwa haibwegs zwischen der AuBenflache und der Achse gefuhrten Langsschnitt, die spiralige Anordnting 
der sterilen und fertilen Schuppen zeigend. — 15/1. 

Derselbe Mikrosporangienschuppenkomplex im medianen Langsschnitt, um die Verteilung der Mikrosporangien- 
schuppen zu veranschaulichen. — 15/1. 


Abb. 3: 
Abb. 4: 


Abb. 3 — 4: Cordaianthus Sapor tanus Renault. 

Frankreich: Dep. Loire, Grand’Croix bei Saint-Etienne. Mittleres Stephan. (Palaobot. Abteil. Natur- 
hist. Reichsmus. Stockholm n. S. 3446 bzw. S. 3472.) 

Der in Abb. 10, Taf. CLXV1I/CLXVIII, dargestellte Mikrosporangienschuppenkomplex in einern Querschnitt, der 
tiefer als dort gefiihrt ist. — 24/1. 

Mikrosporangienschuppenkomplex (mannliche Bliite) im Querschnitt, mit Mikrosporangien, die zum Teil reife 
Pollenkorner enthalten (vgl. auch Florin 1936b, Taf. V, Abb. 1). — 24/1. 


Abb. 5 — 9: cf. UUmannia Bronnii Goepp. 

Deutsches Reich: Sachsen, Trebnitz bei Gera. Unterer Zechstein. 
(Geol.-Palaont. Abteil. Nationalmus. Prag.) 


Abb. 5: Isolierter mannlicher Zapfen. — 1/1. 

Abb. 6— 9: Pollenkorner aus diesem Zapfen in verschiedenen Ansichten. 


1000 / 1 . 


Abb. 10—12: UUmannia frame ntaria (Schlotii.) Goepp. 

Deutsches Reich: Sachsen, Trebnitz bei Gera. Unterer Zechstein. 

(Staatl. Mus. f. Miner, u. Geol. Dresden n. 30/9.) 

Abb. 10: Beblatterter Seitenzweig mit wahrscheinlich dazu gehorendem mannlichen Zapfen (Orig. zu H. B. Geinjtz 1880, 

Taf. Ill, Abb. 3). — 1/1. 

Abb. 11— 12: Pollenkorner aus diesem Zapfen in Flachen- bzw. Marginalansicht. — 1000/1. 

Abb. 13—22: Querscheiben von mannlichen Koniferenzapfen, allem Anschein nach zur Gattung 
UUmannia Goepp. gehorig [=z Strohilites Bronni (Goepp.) Solms partim], 

Deutsches Reich: Hessen, Frankenberg. Zechstein (Geol.-Palaont. Inst. Univ. Marburg a. d. Lahn.) 


Abb. 13—14: Mikrosporangienschuppe (Mikrosporophyll) von oben gesehen, mit zwei Sporangien als Abdriicke erhalten. — 
1/1 bzw. 3,2/1. 

Abb. 15—16: Mannlicher Zapfen quer abgebrochen, mit zahlreichen, von der zentralen Achse ausstrahlenden, stielartigen 
Mikrosporophyllbasen; die hypopeltaten Distalpartien der Mikrosporophylle sind nicht erhalten. — 1/1 bzw. 3,2/1, 
Abb. 17— 18: Desgleichen. — 1/1 bzw. 3,2/1. 

Abb. 19— 20: Desgleichen. — 1/1 bzw. 3,2/1. 
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/.bb. 21—22: Mannlicher Zapfen quer abgebrochen, die Mikrosporangienschuppen (Mikrosporophylle) von unten zeigend, Die 
Yorspr tinge am Rande dtirften von denijenigen Fed der Distalpartien der Schuppen hervorgerufen worden sein, 
die sich unterhalb der Ansatzsteile des „Stieies“ befanden. — 1/1 bzw. 3,2/1. * 


Abb. 23—24: Walciiianthiis spec. 

Deutsches Reich: Thuringer Wald, Gottlob bei Friedrichroda. Unterrotliegendes: Goldlauterer Schichten. 
(Palaobot. Abteil. Naturhist. Reichsmus. Stockholm.) 


Abb. 23: 
Abb. 24: 


Querscheibe eines mannlichen Zapfens, init der zentralen Achse und von ihr ausstrahlenden Mikrosporangien- 
schuppen ( M i krosp or ophy lien) . — 5/1. 

Die Zapfenachse mit einer von den Mikrosporangienschuppen. — 12/1. 


Tafel CLXXI/CLXXII. 

Abb. 1 — 11: Cordaianiims Penjoni Renault. 

Frankreich: Dep. Loire, Grand’Croix bei Saint-Etienne. Mittleres Stephan. (Palaobot. Abteil. Natur- 
hist Reichsmus. Stockholm.) 

Abb. 1—4: Mikrosporangienschuppenkomplex (mannliche Bliite) im Querschliff (n. S. 3422). 

'Abb. 1: Obersichtsbild. — 24/1. 

Abb. 2: Zentralpartie davon vergrcBert, mit Mikrosporangienschuppen und Sporangienbuscheln. — 100/1. 

Abb. 3—4: Mikrosporangienschuppen, in ihrem distalen Teil quergeschnitten. — 100/1. 

Abb. 5: Mikrosporangienschuppe im Langsschliff, Leitbiindelgabelungen unterhalb der Sporangienbasen zeigend (n. 

S. 3456). — 35/1. 

Abb. 6: Mikrosporangium, das abnormerweise in einen sterilen, schuppenartigen Zipfel auslauft (n. S. 3446 G 1). — 35/1. 

Abb. 7—9: In verschiedenen Niveaus quergeschnittene Mikrosporangienbuschel, von denen die in Abb. 7 und S dargestellten 

zu ein und derselben mannlichen Bliite gehoren (n. S. 5104 bzw. S. 3416). — 100/1. 

Abb. 10: Distaler Teil einer Mikrosporangienschuppe (n. S. 3404 A 4) — 25/1. 

Abb, 11: Partie eines Mikrosporangienschuppenkomplexes im Querschliff; in der Mitte eine schief geschnittene Mikrospo- 

rangienschuppe mit dem einen von den beiden sterilen distalen Zipfeln links und dem schlecht erhaltenen Sporan- 
gienbuschel rechts (n. S. 3422). — 75/1. 

Abb. 12 — 20: Cordaianthus Sa port anus Renault. 

Frankreich: Dep. Loire, Grand’Croix bei Saint-Etienne. Mittleres Stephan, (Palaobot. Abteil. Natur- 
hist. Reichsmus. Stockholm.) 


Abb. 12: Mikrosporangienschuppenkomplex (mannliche Bliite) im tangentialen Langsschliff (n. S. 3422). — 30/1. 

Abb. 13: Mikrosporangienschuppe in ihrem distalen Teil, aus dem in voriger Abbildung dargestellten Komplex. — 60/1. 

Abb. 14: Partie aus einem Mikrosporangienschuppenkomplex im Querschliff, mit in verschiedenen Niveaus quergeschnitte- 

nen Sporangienbuscheln (n. S. 3422). — 100/1. 

Abb. 15: Querschliff durch den basalen Teil eines Mikrosporangienbiischels (n. S. 5104). — 100/1. 

Abb. 16: Distaler Teil einer Mikrosporangienschuppe im Langsschliff (n. S. 3458). — 75/1. 

Abb. 17— 18: Mikrosporangienbuschel im Querschliff [n. S. 3446 (vgl. Abb. 10, Taf. CLXVII/CLXVII!) bzw. S. 3472 (vgl. 
Florin 1936 b, Taf. V, Abb. 1)]. — 100/1. 

Palaeontograpliica. Bd. LXXXY. Abt. B. Tafelerkliirun^en. ^ 
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Abb. 19—20: Medianes Leitbundel in der Spreite zweier Schuppen ernes Mikrosporangienschuppenkomplexes im Querschliff 
(il 5104). — 500/1. 

Abb. 21—22: Cordaianthus Zeillen Renault. 

Frankreich: Dep. Loire, Grand’Croix bei Saint-Etienne. Mittleres Stephan. (Palaoboi Abteil. Natur- 

hist. Reichsmus. Stockholm.) 


Abb. 21: Medianes Leitbundel in der Spreite einer sterilen Schuppe aus einem Samenschuppenkomplex, kurz oberhalb des 

Austritis aus der Achse quergeschnitten (n. S. 5056). — 500/1. 

Medianes Leitbundel in der Spreite einer sterilen Schuppe aus einem Samenschuppenkomplex, etwa in der mitt- 
leren Zone quergeschnitten (n. S. 3446 F 2). — 500/1. 


Abb. 22: 
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Sporangien tragen, wahrend die meisten sterif bleihen. Potonie stellte sich endlich vor, daB die sterilen gipfelstandigen Blatter 
bisweilen wie die feriilen iiefgeteili sein konnen. 

Nach Velenovsky (1905, p. 748) batten die mannlichen Cordaitenbluten eine auBere Hiille aus schuppenformigen Hoch- 
b latter n und enthielten zahlreiche, spiralig angeordnete Staubblatter mit langen Fa den, wefche von 2 — 5-armigen Staubbeuteln 
abgeschlossen waren. 

Lotsy (1909, p. 775) schloB sich der im vorhergehenden referierten Ansicht von Solms-Laubach an und betrachtete den 
mannlichen Zapfen von Ginkgo als mit dem Staubblatt von Cordaites homolog! Die mannliche Cordaitenbliite ist also nach ihrn 
ein axillarer Zweig, der an seiner Spitze eine Anzah! von zu Sporangien reduzierten Sporophyllen tragt. 

Seward (1917, p. 269) hat die Deutung Renault’s akzeptiert, wahrend Coulter u. Chamberlain (1917, p. 172), 
Goth an (1920, p. 252), Hiemer (1932, p. 136, Note), Chamberlain (1935, p. 178) und von Wettstein (1935, p. 495) sich im 
wesentlichen der Ansicht von H. Potonie angeschlossen haben. Coulter u. Chamberlain schreiben: ,Jt is evident that this 
strobilus is to be interpreted as a mixture of sterile and fertile microsporophylls. ... the staminate strobilus of the Corded - 
tales is a simple one, and . . . the stamen stalk is a filament. The suggestion that each stamen is a ,, flower**, and that there- 
fore the stamen stalk is a branch (pedicel), is an attempt to interpret this strobilus by the staminate strobilus of Gnetales or 
by certain types of angiosperm inflorescence, an attempt which singularly disregards the sequence of evolution.** 

Scott (1923, p. 312; vgl. auch 1924b, p. Ill) fiihrt nach einer Diskussion liber die von Renault und Solms-Laubach 
geauBerten Ansichten folgendes an: „The staminiferous flowers... are very different from anything known to us, either in 
the Cycadaceae or the true Coniferae . A comparison, though in either case a remote one, is possible with the Gnetaceae ( Gne~ 
turn or Ephedra ), on the one hand, or with Ginkgo , on the other. On the former alternative, we should have to regard the 
stalked tuft of pollen-sacs as representing an axis, bearing sessile anthers; on the latter, we should interpret it as a single 
sporophyll, with terminal microsporangia. The latter view is the simpler, and the analogy with Ginkgo , in many respects a 
primitive type, is more valuable than that with the highly specialized Gnetaceae. On any view, however, the organization of 
the male flower of Cordaiteae is quite peculiar and unlike that in other Qymnosperms, and even if it stood alone would serve 
to mark them as a distinct Order.* * 

Nach Zimmermann (1930, p.286), dessen Auffassung am meisten mit derjenigen Potgnie's iibereinstimmt, trefen beson- 
ders am oberen Ende der Zapfchenachse anstelle von Htlllschuppen einige mit Schuppen untermischte, gestielte, mehrfach 
verzweigte, auch in seinen Teilen radiare Sporangienstande mit terminalen Sporangiengruppen auf. Nach ihm entspricht der 
Ban einer solchen Sporangiengruppe vollig deni Urtyp der Sporangienstande bei den Psilophyten und Primofilices. 

Aus der gege benen Literaturiibersicht geht her vor, daB es im wesentlichen drei Deutungen der mannlichen Reproduk- 
tionsorgane der Cordaiten gibt: 

L Zusammengesetzte Bliitenstande mit blattachselstandigen einfachen Teilblutenstanden oder Zapfchen. Diese aus einer Achse 
mit spiralig gestellten Schuppenblattern und ahnlich angeordneten Bliiten bestehend, welche entweder zu 2—3 gruppiert 
ausschlieBlich dem Achsenscheitel angehoren oder daneben mit den Schuppenblattern unfermischt der ganzen Achse ent- 
lang isoliert und achselstandig auftreten. Bluten nur aus einigen Staubblattern zusammengesetzt, die aus einem modifi- 
zierten Schuppenblatt, einem Staubfaden, und 3—4 Staubbeuteln bestehen. (Renault, Schenk 1884 und Seward.) 

2. Zusammengesetzte Bliitenstande mit blattachselstandigen Teilblutenstanden oder Zapfchen. Diese aus einer Achse mit 
spiralig gestellten Schuppenblattern und ahnlich angeordneten Bluten bestehend, welche entweder zu 1—2 dem Achsen- 
scheitel angehoren oder auBerdem mit den Schuppenblattern untermischt der ganzen Achse entiang isoliert und achsel- 
standig auftreten. Bliiten nur aus einem Bliitenstiel und etwa 5—6 Pollenbehaltern bestehend. (Solms-Laubach, Schenk 
1888 und Lotsy.) 

3. Einfache Bliitenstande mit blattachselstandigen Bliiten oder Zapfchen. Diese aus einer Achse mit spiralig gestellten sterilen 
Schuppenblattern und wahrscheinlich iiberemstimmend angeordneten, entweder aui den Achsenscheitel beschrankten oder der 
ganzen Blutenachse entiang auftretenden Staubblattern, Mikrosporophylien oder Sporangienstanden bestehend, die meist 
je 6 terminale Poliensacke tragen. (de S a pout a u. Marion, H. Potonie, Coulter u. Chamberlain, Chamberlain, von 
Wettstein, Scott und Zimmermann.) 

In zwei kleineren Arbeiten (Florin 1936b, p. 629, und 1939, p. 550) babe ich mich bereits kurz iiber die Morphologic der 
mannlichen Cordaitenzapfchen geauBert, worauf hier hingewiesen sein mag. Im AnschluB daran hat Darrah [1939, p. 203, 
und 1940, p. (3)] denselben Gegenstand behandelt. An Hand von edit versteinertem Material aus dem Pennsylvanian (Des 
Moines-Serie) von Iowa in den Vereinigten Staaten, das geologisch also etwas alter ist als das franzosische, hat dieser Autor 
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erne auf weibiichen unci mannlichen Zapfchen gegriindete Art, Cordaianthus Shuleri Darrah auigestellt 1 '). Die mannlichen 
Zapfchen oder Strobili sind blattachselstandig und tragen ein oder mehrere, im Querschnitt abgeflachte Mikrosporophylle, die 
in je 6 terminate, aufrechte Mikrosporangien oder Pollensacke ausgehen. Die Zapfchen scheinen spiralig um ihre Mutterachse 
angeordnet und allseits, also nicht zweizeilig gerichtet zu sein. Darrah glaubt, daB C. Shuleri im Gegensatz zu deni entspre- 
chenden franzosischen Material zu Stammen vom Mesoxylon-Bm gehjort hat. 

Meine eigene Untersuchung umfaBt zwei der von Renault aus Frankreich — Grand’Croix bei Saint-Etienne (Dep. Loire) 
— beschriebenen mittelstephanischen Arten, natnlich Cordaianthus Penjoni und C. Saportanus. Von C. Shuleri 2 stehen mir zwar, 
dank dem Entgegenkommen des Herrn W.-C. Darrah (Cambridge, Mass., USA.), einige „Peel“-Praparate zur Verfugung, 
aber sie sind in diesem Zusammenhang nicht von Bedeutung. 

Abb. 12, Taf. CLXVII/CLXVIII, und Abb. 2 und 1, Taf. CLX1X/CLXX, zeigen drei aufeinanderfolgende Langsschliffe 
durch ein ca. 11 mm langes und 6,5 mm dickes mannliches Zapfchen (Mikrosporangienschuppenkomplex) von Cordaianthus 
Penjoni. Die etwa 6 mm lange und 2 mm dicke, mit weitem Mark versehene Achse weist radiare Organverteilung auf und 
tragt viele lineal-lanzettliche, ungestielte, meist 0,8— 1,5 mm breite, beiderseits stump! gekielte, aber distalwarts zunachst 
allmahlich starker abgeflachte, also bifaziale, einaderige Schuppen, die dicht gestellt sind und einander ubergreifen. Sie sind 
ferner am Grunde meist abstehend bis fast gespreizt, richten sich aber schnell auf warts und biegen sich im apikalen Teil des 
Zapfchens sogar etwas einwarts urn den Achselscheitel herum. Die am Scheitel selbst stehenden sind von Anfang an aufrecht. 
Zahlreiche solche abgeflachten Schuppen sind fertil und tragen je einen endstandigen Biischel von aufrechten Mikrosporan- 
gien 18 ). Wahrend die sterilen einfachspitzig i.nd spitz oder stumpf sein durften, 1st die Spreite der Mikrosporangienschuppen 
an der Spitze gestutzt und sogar ausgerandet. Sie verschmalert sich dort plotzlich und geht in die Basis des Sporangien- 
biischels uber. Dieser Biischel setzt sich aus meist 6 ungestielten, schmal-zylindrischen, am Grunde aneinandergefiigten 
Mikrosporangien zusammen, die bis etwa 1,3 mm lang sind. Abb. 13, Taf. CLXVII/CLXVIII, zeigt drei Mikrosporangienschup- 
pen mit ihren terminalen Sporangienbiischeln bei 30-facher VergroSerung, Abb. 10, Taf. CLXXI/CLXXII, eine vierte solche 
Schuppe etwas weniger stark vergroBert. Die einzelnen Sporangien entfernen sich zunachst meist schwach bogenformig von- 
einander in der Basalregion, richten sich dann auf und biegen sich im apikalen Teil etwas auswarts. Die mediane Ader teilt 
sich wiederholt im distalen verdickten Teil der Schuppenspreite und seiidet einen kurzen Zweig in jede der Mikrosporangien- 
basen (vgl Abb. 5, Taf. CLXXI/CLXXII). Textabb. 38 b veranschaulicht schematisch die Morphologie cler Mikrosporangien- 
schuppen (Mikrosporophylle) von Cordaianthus Penjoni in Fazialansicht. Textabb. 38 c zeigt ein in dieser Ansicht dargestelltes 
Schema der Adergabelungen in der Distalpartie einer derartigen Schuppe, wozu zu bemerken ist, daB die inneren Gabelzweige 
in Wirklichkeit je einem Paar entsprechen (vgl. Abb. 5, Taf. CLXXI/CLXXII). Textabb. 38 d und e (siehe auch Abb. 7—8, 
Taf. CLXXI/CLXXII) steilen zwei quergeschnittene Sporangienbiischel dar. Jene zeigt die .typische Orientierung und Anord- 
nung der Sporangien in zwei Dreiergruppen, diese eine anomale Orientierung derselben (vgl. unten). Abb. 7, Taf. CL XXI/ 
CLXXil, und l extabb. 38 d geben fiber die Offnungsweise der mit einem kraftigen Exothecium versehenen Mikrosporangien 
Auskunft. An der gegen das Zentrum jeder Dreiergruppe gewendeten Seite des einzelnen Sporangiums ist oberhalb seiner 
basalen Region die Exotheciumschicht in der Medianlinie unterbrochen, Hier riB bei der Reife das Sporangium auf und entleerte 
die Mikrosporen. 

Abb. 12, Taf. CLXVII/CLXVIII, und Abb. 1—2, Taf. CLXIX/CLXX, zeigen Verteilung und Anordnung der Mikrosporan- 
gienschuppen genauer als die Zeichnungen von Renault (1879, Taf. 16, Abb. 12—15). Nach Renault sollten einzelne ver- 
meintlich achselstandige Mikrosporangienschuppen in der Nahe der Peripherie des Zapfchens und daneben einige nicht-achsel- 
standige urn den Achsenscheite! herum gedrangt stehen, im letzteren Falle olme Untermischung mit sterilen Schuppen, Die 
meisten Seitenorgane der Achse wiirden nach ihm sterile Schuppen darstellen. Die neuen Schliffe muB man so deuten, daB bei 
dieser Art die Mehrzahl der Schuppen tatsachlich Mikrosporangien getragen und die sterilen Schuppen hauptsachlich der 
basalen Region des Zapfchens angehort haben. Auch unter ihnen sind aber, wie Renault gefunden hat, einzelne Mikrospo- 
rangienschuppen vorhanden gewesen (vgl. Abb. 12, Taf. CLXVII/CLXVIII, unten). Die von Renault (loc. cit.) in Abb. 12, 
Taf. 16, veroffentlichte Zeichnung eines Querschnittes durch einen Mikrosporangienschuppenkomplex von Cordaianthus Pen - 
joni ist — wahrscheinlich weil sie zu ungenau ausgefuhrt wurde — fur eine Analyse der Stellungsverhaltnisse der Schuppen 


17 ) Meines Erachtens hatten die weibiichen und mannlichen Organe zweckmaBig verschiedene Speciesnamen erhalten. Auf 
diese und andere nomenklatorische Fragen in bezug auf die Cordaiten hoffe ich in einer spateren Arbeit eingehen zu konnen. 

1S ) Die hier festgestellte Gestalt der Mikrosporangienschuppen von Cordaianthus zeigt auch ein Schliff in der Sammlung 
Renault’s (Mus. Nat. d’Hist. Natur., Paris), der mit der Bezeichnung ,,B 165 (189) c 17“ versehen ist. Abb. 14, Taf. 16, in 
der Arbeit von Renault (1879) stellt demnach mediane Langsschnitte durch Mikrosporangienschuppen dar. 
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Textabb. 3.8. a— <?. Mikrosporangienschuppenkomplex vo nCordaianthus Ptvjtni Renault. (Mikrosporangien punktiert.) a. Mikrosuoran giensch n ppen- 
komplex irn Querschnitt [vgl. Taf. CLXXI/CLXXII, Abb. 1—2, in der vorliegenden Arbeit; Mikrosporangienschuppen (Mikrosporophylle) schraffiert] . 
Die sterilen und fertilen Schuppen bzw. die zu diesen gehoren den Mikrosporangien b iisehel sind von innen nach auOen nach der Grundspirale 
numeriert ; die peripherischen Schuppen warden dabei unberiicksichtigt geiassen (vgl. den Text). — 28,5/1. h, Distaipartie einer Mikrosporangien- 
schuppe mit terminalem, aufrechten Sporarigienbiischei (vgl. Taf. CLX V II /CLX VIII, Abb. 13, in der vorliegenden Arbeit). — 38/1. c. Schema 
der in Fazialansicht hervortretenden Adergabelungen irn distalen Tell des Mikrosporophvils (vgl. Texlabb. 39 c — •*). d. Mikrosporangienbuschel 
mit sechs Sporangien, im apikalen Teil quergeschnitten, die Ausbildimg des Exotheciums zeigend (vgl. Taf. CLXXI/CLXXII, Abb. 7). — 100/1. 

e. Querschnitt von einem Mikrosporangienbiischel in dessen basaler Region, anomale Anordnung und Orientiemng der Sporangien zeigend (vgl. 
Taf. CLXXI/CLXXII, Abb. 8; Exotheciumzellen nicht eingezeichnet). 

f—i. Mikrosporangienschuppe (Mikrosporophyll) und Mikrosporangienbuschel von Cordaianthus Sapor farms Renault (Mikrosporangien punktiert). 

f. Mikrosporangienschuppe mit terminalem, aufrechten Sporangienbuschel (vgl. Taf. CLXXI/CLXXII, Abb. 12—13). — 38/1. g—h. Querschnitte 
von viergiiedrigen Mikrosporangienbuscheln in ihrer basalen Region (vgl. Abb, 10, Taf. CLXVII/CLXVIIl, und Abb. 17, Taf. 'CLXXI/CLXXII ; 
Exotheciumzellen nicht eingezeichnet), — 100/1. z. Querschnitt eines Mikrosporangienbuschels in seiner basalen Region, mit fiinf Sporangien 
(vgl. Florin 1936b, Taf. V, Abb. 1; Exotheciumzellen nicht eingezeichnet). — 100/1. 


R, Florin; Die Koniferen des Obe-rkarbons und des unteren Perms. 
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C. Derselbe Mikrosporan- 
gienschuppenkomplex in 
einem hbher hinauf ge- 
fiihrten Querschnitt(vg], 
Taf. CLXVII/CLXVIII, 
Abb. 10, in der vorlie- 
genden Arbeit ; Mikro- 
sporangien punktiert).— 
28 / 1 . 

D. Verlauf der 5er (durch 
ausgezogene Linien mar- 
kiert) und 8er Parasti- 
chen (durch urtlerbro- 
chene Linien eingezeich- 
net) in demselben Mi- 
krosporangienschuppen- 
komplex (Numraern der 
fertilen Schuppen ge- 
ringeit). — 28/1. 




Textabb. 39. cl. Verlauf der 5er (durch ausgezogene Linien markiert) und 8er Parastichen (durch unte^brochene Linien eingezeichnet) in dem in 
Textabb. 38a dargestellten Mikrosporangienschuppenkomplex von Cordaianihus Penjoni Renault (unter AusschluB 'der peripheren Schuppen; 
Mikrosporangienschuppen durch Ringel markiert) (vgl. Abb. 1—2, Taf. CLXXI/CLXXII, in der vorliegenden Arbeit). — 28/1. 
b—g. Wiederherstellung einer Querschnittsserie durch die distale Partie einer Milcrosporangienschuppe von Cordaianthus Penjoni Renault (vgl. 
Taf. CLXXI/CLXXII, und Textabb. 38 a). — 90/1. h. Mittlerer unverzweigter, blattartig abgeflachter und einaderiger Teil der Mikrosporangien- 
schhppe. c. Distaler unverzweigter, verdickter Teil derselben mit isotomer Adergabelung. d . Basis des Mikrosporangienbuschels; jede der beiden 
Gabeladern in c hat sich in drei geteilt. (Die Ausrandung an derSpitze der ungeteilten Partie derMikrosporangienschuppe wurde der tibersicht- 
lichkeit halber nicht beri\cksichtigt.) e. Die erste Gabelung der Schuppe selbst hat unmittelbar oberhalb Schnitt d stattgefunden . f. Die beiden 
Halften des Mikrosporangienbuschels in e haben sich in je drei Mikrosporangien aufgelost. g. Endgiiltige Orientierung der sechs Mikrosporangien. 
Mikrosporangien punktiert. 


R, Florin; Die Koniferen des Oberkarbons und des unteren Perms. 



Abb. 1-11, Cordaianthus Penjoni RENAULT J ; AH 12-20. Cordaianthus Saportanus RENAULT b*. 

Abb. 21—22. Cordaiantbti Zeilleri RENAULT ? . 


R. Florin. Die Koniferen des Oberkaibons and des unteren Perms, 












